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«Podemos enfocar esta tarea (comprender el cere- 


bro) como un esfuerzo para recomponer todas las 
piezas de un gigantesco rompecabezas.» 
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aquel antiguo mandamiento: «conócete a ti mismo». 

Hace dos mil quinientos años, mientras el oráculo de Delfos 
todavía vaticinaba el destino del hombre, se escribieron los primeros 
tratados de medicina científica, al otro lado del mar Egeo. En uno 

| de los más influyentes de estos tratados, podemos hoy todavía leer 
estas palabras, tan sorprendentemente actuales: «El hombre debería 
saber que del cerebro, y no de otro lugar, vienen las alegrías, los pla- 
ceres, la risa y la broma, y también las tristezas, la aflicción, el abati- 
| miento y los lamentos. Y con el mismo órgano, de una manera 
especial, adquirimos el juicio y el saber, la vista y el oído y sabemos 
lo que está bien y lo que está mal, lo que es trampa y lo que es justo, 
lo que es dulce y lo que es insípido, algunas de estas cosas las percibi- 
| mos por costumbre, y otras por su utilidad... Y a través del mismo 
| organo nos volvemos locos y deliramos, y el miedo y los terrores 
| nos asaltan, algunos de noche y otros de día, así como ‘los sueños 
y los delirios indeseables, las preocupaciones que no tienen razón de 
ser, la ignorancia de las circunstancias presentes, el desasosiego y la 
torpeza. Todas estas cosas las sufrimos desde el cerebro»!. 


! Hipócrates: Sobre la enfermedad sagrada, traducido por Francis Adams, Ency- 


clopaedia Britannica Inc. 
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Realmente, Hipócrates, en este primer esbozo de historia científica, 
había comprendido algo de la significación de esta masa arrugada 
de gelatina gris, situada en el interior de la bóveda craneal. Hoy, dos 
milenios y medio después, tenemos que asignar al cerebro un papel 
igual, o quizás superior, Como base física de ha vida humana. Espe- 
ramos que este libro dé al lector y al principiante en el estudio de 


r 


las ciencias biológicas, una idea de los conocimientos actuales sobre 
el cerebro vivo. 

Una comprensión completa del cerebro humano queda como ta- 
rea para el futuro. La actividad conjunta de los científicos de muchas 
disciplinas diversas, está conduciendo, sin embargo, a un rápido 
aumento de nuestros conocimientos. 

Este libro ha sido escrito con la esperanza de comunicar estas 
ideas en desarrollo al público situado fuera de los recintos de los 
laboratorios de investigación. Uno de los dichos más populares de 
nuestros días es que «la guerra es demasiado importante para de- 
jarla en manos de generales». Esta frase se puede adaptar para decir 
que «la ciencia es demasiado importante para dejarla en manos de 
los científicos». Es decir, que los resultados de la investigación cien- 
tífica son demasiado importantes para restringirlos a la comunidad 
científica. Esto también es aplicable en el caso del cerebro. 

Desde la época de Descartes por lo menos, la meta de la investiga- 
ción fisiológica ha sido «reducir» los fenómenos vitales a ecuaciones 
físico-químicas. Por ello, cuando un fisiólogo habla de «comprender» 
el cerebro, quiere decir explicar su actividad en el lenguaje de la fi- 
sica o de la química. El científico de hoy, como Descartes? en el 
siglo xvi, basa su trabajo en la hipótesis de que el cerebro es una 
máquina, sin duda extremadamente sutil, pero máquina, sin €m- 
bargo. Por ello, el progreso hacia la comprensión del cerebro vivo 
significa progreso hacia el conocimiento de cómo desarrolla su acti- 


vidad, a partir de las leyes de la física y de la química. El científico 


en resumen, se comporta ante el cerebro como el ingeniero electrónico 
lo hace ante un computador. 

El conocimiento del cerebro implica el saber las repuestas de 
preguntas como ¿Qué es la memoria? ¿Qué son los sueños? ¿Por que 
dormimos? ¿Cómo aprendemos? ¿Qué son los sentimientos? ¿Es 
real nuestra percepción del mundo que nos rodea? ¿En qué difiere 
nuestra experiencia de la de los animales? Sería una tontería pensar 
que alguien sabe ya las respuestas de todas estas preguntas. Real- 
mente, la de mayor envergadura de todas, «¿Qué es la conciencia, 


2 Descartes, R. L' homme, París, 1664. 
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hasta qué punto se extiende a través del reino animal?» acaba 


justo de salir del reino de la filosofia para pasar al de la fisiologia 


El científico realmente honrado, igual que San Agustín al enfren- 
tarse con el problema análogo del origen del alma humana, ha de 
reconocer su ignorancia. 

Otro punto que todavía tiene matices de metafísica es la pregunta 
sobre la verdad de nuestras percepciones. Los filósofos, desde mucho 
antes de la época de Sócrates hasta nuestros días, han discutido sin 
cesar sobre este problema, que ha sido revestido con el nombre de 
Epistemología. Quizá de un mayor interés biológico, sin embargo, 
es saber si el mundo percibido por los animales difiere del nuestro 
y en qué difiere. Del mismo modo que los historiadores han aprendido 
a autoproyectarse imaginariamente en los distintos Weltanschauungen 
del pasado, quizá los zoólogos sean algún día capaces de reconstruir 
en su imaginación la manera en que el mundo se presenta ante los 
distintos animales. 

Aunque el mundo percibido por los animales vertebrados ha de 
diferir bastante del nuestro, parece posible que sus sentimientos sean 
bastante semejantes. Quizá estemos llevados a pensar esto, no sólo 
por la observación de su comportamiento, sino también por el hecho 
de que las respuestas emocionales parece que estan relacionadas con la 
parte más central, y filogenéticamente más antigua, del cerebro. La 
sede de nuestro «Yo» más íntimo parece estar en la porción de tejido 
nervioso del cerebro alrededor de los ventrículos cerebrales?. Es 
aquí, si es que está en algún sitio, donde nos sentimos abatidos u 
optimistas, enfadados o tranquilos. La destrucción de estas regiones 
cerebrales es mucho más catastrófica que la destrucción de la corteza 
cerebral de evolución mucho más reciente. Es bueno recordar que 
esos tractos formados durante medio billón de años de amarga 
lucha por la existencia, todavía hoy instigan nuestras acciones. El 
cerebro que hoy controla el disparador termonuclear, fue formado du- 
rante las guerras del mesozoico, y revisado por las duras pruebas del 
ordoviciense. 

Otras características de la arquitectura cerebral, hacen surgir otras 
preguntas. Por ejemplo, ¿cuál es el significado de todos los surcos 
y circunvoluciones que cubren su superficie? En la primera parte del 


? Es interesante resaltar que esta idea fue familiar al eminente médico del siglo II 
Galeno de Pérgamo. En su libro Sobre las opiniones de Hipócrates y Platón escribe 
«... Si se ejerce la suficiente presión sobre un ventrículo (cerebral) para dañario, 
inmediatamente el ser vivo se quedará sin movimiento y sin sensaciones, sin espinita » 
o voz...» (tomado de The Human Brainn and Spinal Cord por Edwin Clarke y C. D., 

Malley, University of California Press, 1968, p. 16.) 
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siglo xIx, Franz Joseph Gall y Johann Spurzheim emitieron la 
idea de que varias facultades intelectuales y morales estuviesen en 
algunas de estas eminencias. Esta teoría, que se conoció como fre- 
nología, estuvo muy de moda en el siglo xIx. Se creyó que la hiper- 
trofia o la atrofia de estas regiones podian reconocerse por pal- 
pación a través del cráneo, y que darían entonces una idea de las 
| posibilidades y de las lagunas mentales del sujeto. Por ejemplo, el 
- ahorro se creyó que estaba localizado inmediatamente por delante 
| del oído, la discreción, encima del oído, y la combatividad, detrás del 
- oído. Presentada de esta forma, hoy en día, se sabe que la frenología 
es falsa, pero hay que reconocer a Gall el mérito de popularizar la 
idea de que las funciones del cerebro se pueden localizar. Desde en- 
tonces ha quedado establecido que ciertas regiones cerebrales son, 
sin duda, el asiento de actividades específicas. Sin embargo, estas 
funciones no son las facultades intelectuales o morales, sino procesos 
más elementales como el habla, la audición y la visión. 
Otro aspecto básico de la arquitectura del cerebro es su tamaño. 
Se suele hablar de capacidad intelectual, y de una manera subcons- 
ciente, suponemos que ésta tiene que ver con el volumen del cerebro. 
¡Se dice de Lloyd George —que, dicho sea de paso, se interesó por 
la frenología— que se quedó extrañado, cuando le presentaron a 
Neville Chamberlain, por el tamaño inusitadamente reducido de su 
cabeza! De hecho, el tamaño del cerebro, siempre que esté por enci- 
ma de un cierto límite, no parece tener relación con la capacidad inte- 
lectual*. Estadísticas hechas sobre los estudiantes mejor dotados 
arrojan que su capacidad craneal no difiere significativamente del 
resto de la población. 
Los cerebros humanos, sin embargo, son muy grandes compara- 
dos con los demás. Un cerebro adulto corriente pesa unos 1.350 g y 
está formado por unos 30.000.000.000 de células nerviosas. ¿Qué 
tamaño tienen los cerebros más pequeños del reino animal? Muchos 
insectos, capaces de tener un comportamiento bastante complejo, 
tienen, sin embargo, cerebros microscópicos*. El cerebro de una 
mosca pesa unos 0,84 mg y el de la hormiga africana Oligomyrex, 
es aún diez veces más pequeño. Estos cerebros minúsculos vienen a 


* Así, por ejemplo, las masas de los cerebros de hombres que han destacado en 
alguna actividad, van de los 2.238 g de Byron (poeta) a los 1.050 de Anatole France 
(escritor). Algunos investigadores afirman, sin embargo, que se puede observar una 
reducción en el peso encefálico de algunos pueblos, que después de pasar por una época 
de cultura floreciente, han ido perdiendo esta posición. (N. del T.) 

* Dethier, V. G. (1964), «Microscopic Brains» Science, 143, 1138-1145. 
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tener diez o veinte mil células nerviosas. Esta es una simplificación 
sorprendente, en comparación con el cerebro humano. 

Quizá sea mejor que nuestro cerebro posea un número tan gigan- 
tesco de células, ya que las células nerviosas no se reproducen 
y se destruyen más de mil al día, durante toda la vida del adulto. 
Aun así, el cerebro de un anciano de noventa años puede tener las 
dos terceras partes de las células de un joven de veinte años. Es una' 
especulación interesante, considerar el porqué las células nerviosas 
no se reproducen. Quizá sea porque la experiencia del cerebro, o sea, 
su memoria, queda almacenada en forma de circuitos de células ner- 
viosas. Si este fuera el caso, la producción de nuevas células nerviosas 
interferiría seguramente con la ordenación pre-establecida y, por lo 
tanto, alteraría la memoria. 

La base física de la memoria, sin embargo, es una discusión aún 
muy abierta. Investigaciones recientes, parecen indicar que podría 
tener una base molecular (Capítulo 15). Hasta se ha llegado a discu- ' 
tir la posibilidad de transmitir recuerdos específicos de un individuo 
a otro mediante la inyección de las moléculas apropiadas. La técnica 
utilizada hasta ahora ha sido la de extraer de un animal adiestrado, 
ciertas moléculas de su cerebro e inyectárselas a un animal no 
adiestrado. Si esta técnica se pudiese establecer y desarrollar, está 
claro que muchas posibilidades extrañas se presentarían por sí solas. 
En vez de tener que programar el cerebro con unos veinte años de 
educación, nos podemos encontrar un día con que se puede programar 
simplemente y sin esfuerzo con una serie de inyecciones. Del mismo 
modo, podríamos evitar el decaimiento de la memoria con técnicas 
químicas similares. 

Surgen muchas otras cuestiones que tocan a la función y a la 
estructura del cerebro. Discutiremos la mayoría en las páginas si- 
sulentes. ¿Cuál es, por ejemplo, la naturaleza física del impulso 
nervioso? ¿Qué clase de célula es una célula nerviosa? ¿Cómo se 
Informa al cerebro de las fluctuaciones de la energía del medio? 
¿Puede existir un control remoto de la conducta? ¿Pueden avivarse 
recuerdos estimulando eléctricamente el cerebro? ¿Cuáles son las 

ases físicas de la experiencia psicodélica? ¿Hasta qué punto se parece 


el cerebro a un computador? 


n resumen, ¿qué clase de máquina es el cerebro y cómo funciona? 
“Conócete a ti mismo.» Pero la ciencia también tiene motivos 
Prácticos y sociales. Francis Bacon distinguía entre investigaciones 
Uminosas e investigaciones lucrativas. La ciencia se hace con una 
mezcla de ambos motivos. La ciencia menos práctica, como el 
último recién nacido, puede con el tiempo tener una enorme influen- 


Digitolizado com CamScanner 





f 


A, 
e 


El cerebro 


cia sobre la vida humana. La neurobiología no es ninguna excepción, 

¿Podemos curar las enfermedades cerebrales? Las encuestas de- 
muestran que del 5% al 9% de las poblaciones de Estados Unidos y del 
Reino Unido tendrán que ser internadas en hospitales por enferme- 
dades mentales, por lo menos una vez durante su vida. Esto desde 
luego, es un número muy grande de gente. Las consecuencias no son 
sólo desagradables para el paciente y sus familiares, sino que los costos 
son muy elevados para la comunidad. La enfermedad mental es de 
muchas clases y puede ser tratada de muchas maneras diferentes. En 
algunos casos, las técnicas quirúrgicas pueden ser efectivas. Quizás 
el procedimiento más conocido sea el de la leucotomía frontal. Con- 
siste en seccionar algunos de los tractos de fibras que conectan los 
lóbulos frontales al resto del cerebro. Esta operación tiene una his- 
toria interesante. Parece tener su origen en el accidente de un pica- 
'pedrero. Un tal Phineas Gage en 1848, se atravesó accidentalmente la 
cabeza con una barra de hierro de un metro. En vez de expirar tran- 
quilamente, Phineas Gage volvió a estar de pie rápidamente, cami- 
nando hasta el hospital, y bromeando sobre el agujero que tenía 
en la cabeza. Resultó que su lóbulo frontal izquierdo había sido da- 
ñado seriamente, pero que el resto de su cerebro estaba intacto. 
Realmente sobrevivió unos doce años a su experiencia traumática. 
Su mente era igual de ágil que siempre y su memoria quedó inalterada, 
pero se convirtió en un hombre diferente. En vez de consciente se 
volvió incapaz, el cuidado y la previsión fueron sustituidos por la 
negligencia y la inconstancia. Era como si cierta influencia inhibidora 
hubiese sido eliminada. Hoy en día la leucotomía frontal se practica 


* en pacientes que sufren de estados patológicos de ansiedad depresiva. 


¡La depresión suele desaparecer después de la operación, pero la perso- 
nalidad del paciente, como la de Phineas Gage, se suele deteriorar. 
- ¿Es posible construir miembros artificiales, controlados directa- 
mente por el cerebro? ¿Pueden construirse Órganos de los sentidos 
artificiales? La tragedia de la talidomida ha impulsado poderosa- 
mente el desarrollo de miembros artificiales realmente útiles. Uno 
de los desarrollos más interesantes en este campo ha sido el de miem- 
bros artificiales controlados por señales eléctricas, generadas en los 
propios músculos del paciente. Puede que en el futuro el amputado 
pueda mover el motor de su miembro artificial con sólo «querer» que 


se muevan algunos músculos de su muñón o de cualquier otro sitio. : 


, p e T 5 
De una manera análoga, pero en el sentido de percibir, se ha señalado 


3 Brindley, G. S. y Lewin, S. (1968), «The sensations produced by electrical stimu- 
lation of the visual cortex», J. Physiol, 196, 479-493. 
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la posibilidad de que la implantación de hileras de electrodos en la 
corteza visual del cerebro permitiese a los ciegos ver formas sencillas. 

¿Podemos impedir el decaimiento de las facultades mentales con 
la edad? Hemos tocado ya un aspecto de este problema al hablar de la 
posible base molecular de la memoria. Las primeras experiencias 
señalan que la inyección de extractos de RNA tiene realmente poco 
efecto para alterar la marcha hacia la senilidad. 

¿Puede el ingeniero electrónico aprender algo del diseño del 
cerebro? En general, ha ocurrido al revés. Los neurobiólogos han 
tratado de comprender mejor el cerebro vivo mediante el estudio 
de su rival electrónico. De hecho, salvo de una manera muy general, 
el cerebro que está dentro de nuestro cráneo parece tener muy poco 
que ver con el computador. En algunos aspectos es incluso muy 
inferior a los computadores actuales. La velocidad y la precisión con 
que es capaz de elaborar operaciones lógicas es de una magnitud 
varias veces menor. En otros aspectos, sin embargo, el cerebro aven- 
taja al computador. Cuando falla, por ejemplo, no lo hace tan catas- 
tróficamente como aquél. En su habilidad para reconocer patrones, 
tanto visuales como auditivos, el computador no tiene siquiera la 
categoría de algunos cerebros muy primitivos. Quizá sea aquí, más 
que en ningún otro sitio, donde pueda aprender algo de los animales 
el diseñador de ordenadores. 

Finalmente ¿podemos acaso modelar el cerebro más cerca de 
los deseos del corazón? Esta es una cuestión peligrosa. Suponiendo 
que se encontraran los medios, unos llamarían a esto una conversión 
y Otros un lavado de cerebro. Realmente se ha señalado que el paso 
siguiente en la evolución es el computador. Quizá puedan ser dise- 
ñados cerebros «electrónicos» que sean capaces, no solamente de 
producir mejores diseños para nuevos computadores, sino también 
que no tengan el egoísmo impregnado en la conducta humana. 

La aplicación práctica de esta ciencia, igual que la de cualquier 
Otra ciencia, es, sin embargo, un arma de doble filo. Puede usarse 
en pro del bien o del mal. Sin embargo, seamos optimistas. Es mejor 
Pensar que las decisiones sobre la humanidad han de ser tomadas 
Por la humanidad, en vez de serlo por las fuerzas ciegas de una Na- 
turaleza poco cuidadosa. 
ón, hay que insistir en que la ciencia del cerebro, en una época 
pue a, resulta una ciencia de gran importancia, una ciencia que, 
gún palabras de Hipócrates «el hombre debe conocer». 
OS apartados anteriores nos señalan algunas de las cuestiones 
ce teen en nuestra mente cuando hablamos de «comprender» el 
O. Esperamos que este libro, al intentar una exposición de los 
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conocimientos que tenemos en la segunda mitad del siglo xx sobre 
el cerebro, señale la dirección en la cual se cree actualmente que están 
(por lo menos) las respuestas a algunas de estas preguntas. Las líneas 
anteriores indican también la enorme diversidad de preguntas que 
se pueden hacer sobre el cerebro. Ningún libro puede esperar por sí 
solo resolver estas preguntas. Entre las maneras posibles de ordenar un 
libro sobre el cerebro, hemos decidido seguir un orden similar al del 
libro anterior del autor*. Realmente este volumen es, en un sentido, 
una consecuencia del primero. Lo que se perseguía en Biología Molecu- 
lar era mostrar cómo existe una cadena ininterrumpida de relaciones 
de causas a efectos que va del átomo a la molécula, al conjunto ma- 
cromolecular, al orgánulo, a la célula; en el libro presente, se aplica 
un enfoque similar para el cerebro. Algunos niveles de análisis estruc- 
tural en el cerebro se muestran en las Láminas I y II. 

En tanto. en cuanto el cerebro se compone de células —células 
nerviosas y neurogliales—, el libro sobre biología molecular constitu- 
ye un fundamento. Sin embargo, la base del funcionamiento del 
cerebro en vivo, depende en su raíz del flujo de soluciones electrolíticas 
a través de membranas lipoprotéicas. Este punto no se tocó en Biología 
Molecular y en consecuencia presentamos sus principios en este libro. 
Estos consisten en una somera descripción de los equilibrios a través 
de membranas. 

Después de esta breve incursión en el campo de la físico-química, 
el estudio del cerebro en vivo se hace a través de una discusión de los 
componentes de las células vivas en general, para pasar a una descrip- 
ción de la estructura de las células nerviosas y gliales en particular. 
Partiendo de esta base, es posible describir la naturaleza físico-quí- 
mica del impulso nervioso, los mecanismos de la transmisión del 
impulso de una neurona a otra y la manera en que las células recep- 
toras convierten la energía en impulsos nerviosos. 

Una vez establecidas las bases biofísicas de la estructura cerebral, 
es posible pasar a una discusión sobre la manera de como funcionan 
conjuntamente los componentes del cerebro para elaborar la infor- 

mación sensorial y coordinar la conducta. De nuevo se ha seguido 
el sistema de mostrar cómo surgen formas y funciones complejas de 
la interacción de unidades más sencillas. Por ello, se discuten y utilizan 
como pasos argumentales, algunos de los maravillosamente sen- 
cillos sistemas nerviosos desarrollados por los invertebrados. 

Todo ello lleva al Capítulo 10, en el cual no podemos posponer 
más la consideración de la estructura muy complicada del cerebro de 


ê Biología Molecular. Alianza Editorial Madrid (1971). 





Lámina 1. 


Niveles de análisis estructural li) 


(a) ara del cerebelo de un mamifero (x50). Esta microfotografía muestra la dis- 
eiae entre la sustancia gris cortical y la sustancia blanca más central en una 
rción del cerebelo. En la unión de las dos regiones puede verse 
: una 
células de Purkinje. apaia 
Microfotografía a mayor aumento de una porción de sustancia blanca de la lámina 
lea Con este aumento (x200) se puede ver que la Sustancia blanca está 
Ormada por una trama muy compleja de fibras entremezcladas. 
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los vertebrados y en particular de los mamíferos. El tema del Capítu- 
lo 10 se desarrolla desde el punto de vista de la evolución y muestra 
una vez más, que formas organicas complejas no sólo se pueden disec- 
cionar en componentes más sencillos con el escalpelo del anatómico, 
sino que, de hecho, han evolucionado a partir de formas más simples, 
durante la historia del planeta. 

El cerebro de los mamíferos, como veremos, contiene por lo 
menos treinta mil millones de neuronas y quizás aún más células glia- 
les. ¿Están conectadas estas neuronas al azar, como muchos han pen- 
sado, o es que hay un «diagrama de conexiones» determinado gené- 
ticamente de una manera precisa? Algunos de estos fascinantes tra- 
bajos experimentales que intentan dar una respuesta a estas cuestio- 
nes fundamentales se exponen en el Capítulo 11. 

En el Capítulo siguiente se discute el papel del cerebro para regir 
la conducta humana y animal. Llegados a este punto, empezamos 
a reconocer las huellas en la arena. Es lo nuestro. Empezamos a 
percibir que no sólo estamos discutiendo el flujo de iones a través 
de membranas y los esquemas funcionales de las neuronas, sino tam- 
bién las bases físicas de nuestra experiencia personal. Esto debe hacer- 
nos parar un momento. Empezamos a acercarnos a lo que algunos 
filósofos han llamado el «Nudo del mundo». El problema está en 
utilizar la formulación convencional del espíritu y de la materia. 

En el Capítulo 13 la adivinanza filosófica se hace más aguda. 


Lámina Il. Niveles de análisis estructural (ii) 


Aquí estudiamos la corteza cerebral de los primates. Hay razones 


(a) Microfotografía electrónica de la sustancia blanca del cerebelo (x 14.000). Esta | 11 
: dei ara cr 
lámina muestra cómo el microscopio electrónico revela que la sustancia blanca p : o T fue el desarrollo de a tejido, el responsable del 
está formada por un sistema muy intrincado de compartimientos limitados por surgimiento del intelecto de la humanidad. En este punto, la materia 
membranas. se hace por primera vez completamente consciente de sí misma. La 


rueda se h í laos q 
(6) Está muestra. las mont a hecho un círculo perfecto. En Biología Molecular empe 





branas celulares de dos . 


células neurogliales del 
gusano anélido Aphrodí- 
te. Se ve claramente la 


estructura trilaminada de 


cada membrana, así como 
la existencia de un espa- 


.cio intercelular definido 


y ocupado por una ma- 
teria amorfa. Aumento 
(x 135.000). (Según 
Fawcett, D. W.: The Cell: 
lts Organelles and Inclu- 
síons, W. B. Saunders 
Co., Filadelfia, 1966.) 


zamos por los átomos y las fuerzas entre átomos; en los últimos 
capítulos del presente libro nos reconocemos a nosotros mismos. 
Sin embargo, la fuerza de esta percepción está desviada temporalmente 


al adoptar en estos capítulos la línea del conductismo, que consiste 7 


en considerar al cerebro como mera obra de ingeniería, muy com- 


plicada, y diseñada (por las fuerzas de la evolución) para producir 


e 


la conducta que podemos observar en nosotros mismos y en los 
o Nuestras preguntas se limitan pues a saber cómo la maqui- 
aria del cerebro hace aparecer esta conducta. 

5 y e a de presentar las cosas se sigue en los Capítulos 14, 
Poboleda e e se discuten los temas de la percepción, memoria y 
pondiente a : + cada caso se intenta identificar la conducta corres- 
creen se ermino y señalar los mecanismos neurológicos que se 

r responsables de esta conducta. 


a mb 


El Cerebro, 3 
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En el Capítulo 14, y hasta cierto punto en el Capítulo 13, tiene 
una importancia considerable la idea de división en regiones del 
cerebro. La idea principal de la localización en regiones, es que una 
estructura abstracta de relaciones, integrada en una «clase» de obje- 
tos puede aparecer como estando dentro de otros objetos, de otra 
«clase» ” generalmente de naturaleza distinta a los de la primera. 
Por ejemplo, una relación entre estructuras puede aparecer en el papel 
de una pieza musical, reaparecer dentro de una secuencia de vibra- 
ciones de las cuerdas de un piano forte, estar incorporada otra vez 
más en forma de variaciones de la anchura del surco de un disco, y 
obtenerse otra vez en una secuencia de modulaciones de frecuencia, 
en las ondas radiofónicas, etc... La clase de los objetos, es simple- 
mente «portadora» de la estructura de las relaciones; son las últimas 
las que permanecen invariables y reconocibles. Igualmente ocurre 
con la percepción en neurofisiología. Las estructuras de las relaciones, 
en el mundo de las percepciones, se reproducen como hechos fisio- 
lógicos en el cerebro. La división en regiones no es siempre isomorfa. 
Veremos qué características importantes para la vida de los animales 
son resaltadas y qué aspectos poco importantes se minimizan, 

Los mapas cerebrales del mundo perceptible son, con frecuencia, 
más duraderos que las vibraciones etéreas de un recital radiofónico, 
para volver a nuestro ejemplo. Por lo tanto, sólo vemos muchas veces 
lo que hemos aprendido que podemos ver. Esto nos lleva al Capítu- 
lo 15 donde examinamos uno de los problemas neurobiológicos más 
apasionantes: el problema de la memoria. Se han hecho muchos 
trabajos interesantes sobre este tema, en los años recientes, pero la 
situación permanece notablemente fluida. No se ha obtenido una 
respuesta firme a la pregunta «¿cuál es la base física de la memoria ?». 
Por ello, los últimos apartados de este capítulo son por fuerza fran- 
camente especulativos. 

Con el Capítulo 16 nos acercamos a uno de los puntos más difí- 
ciles de la fisiologia de los cerebros vivos. ¿Cuáles son las correla- 
ciones neurofisiológicas de la conciencia? Se ha dicho que se puede 
estudiar y describir todo el campo de la conducta animal y humana 
(excepto, quizá, el de la nuestra propia), sin la ayuda de este concepto. 
Es un término superfluo, y, por lo tanto, debería borrarse del diccio- 
nario científico. Pero si definimos la conciencia como la atención 
o como un estado de atención, tenemos un punto de apoyo y tendre- 
mos que investigar un fenómeno de conducta. Este es el enfoque 


tulo 6. AAA 
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7 Ver Nagel, E. y Newman J. R. Godel's Proof Routledge. Londres 1958, Capí- 
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dado a este capítulo penúltimo. En su última parte, damos un rr i 
final, elevamos la discusión a nivel de la conciencia de si dr qn 
método adoptado aquí es el de dar la vuelta al razonamiento freudia 
no. En vez de distinguir entre una «mente inconsciente» y la CODEGEN 
lo hacemos entre una clase especial de conciencia —la de sí mismo— 
y una clase de conciencia más general, cuya expresión es la atención. 
Una vez más esto se hace sobre la base del comportamiento: los 
neuróticos obsesivos, y la mayoría de los animales, no dan muestras 
de reconocer los límites de su comportamiento, sin embargo, en la 
medida en que los animales y los humanos son «conscientes de si 
mismos» sus actos están marcados justamente por esta caracteristica. 

Finalmente en el Capítulo 17 volvemos al problema que ha es- 
tado burlándose de nosotros durante toda la última parte del libro. 
Si tal como hemos tratado de mostrar, el cerebro humano es parte 
del universo físico, igual que los palos, las piedras o las estrellas, en- 
tonces ¿«quiénes», por volver a formular la pregunta inmemorial, 
«somos»? No podemos, por supuesto, pretender que una preocupa- 
ción que ha dejado perplejos a los pensadores durante milenios, 
pueda resolverse en el último capítulo de un libro de neurobiología. 
Sin embargo, esperamos que los penosos esfuerzos hechos hacia una 
comprensión, mostrados en este capítulo, indiquen el área en la 
cual un biólogo piensa que puede estar la solución. 

Está claro, según el resumen anterior, que nuestro entendimiento 
del cerebro se basa firmemente en un conocimiento previo de la fi- 
física y de la química. Sin embargo, sólo es en una época reciente 
cuando se han forjado los instrumentos intelectuales y de laboratorio 
necesarios para que el filo de la ciencia pueda aplicarse a este «nudo 
embrollado» situado dentro de nuestros cráneos. Sólo es a mitad 
del siglo xx, cuando una mecánica del cerebro, que merece estar 
al lado de la mecánica de los cuerpos celestes desarrollada en el 
siglo xvii, se hace realidad. Y esta mecánica, como se subrayó anterior- 
mente, será seguramente tan revolucionaria en sus consecuencias 
como la teoría de Copérnico que apareció por primera vez hace 
unos cuatrocientos años. 

. No hay fantasmas en la maquinaria cerebral, no hay motores 
inmóviles. Es todo una cuestión de física y de química. De la misma 
manera que la comprensión de la mecánica de los cuerpos celestes 
pe cOde de un conocimiento previo de las matemáticas y de la física 
a: comprensión de la naciente ciencia cerebral de nuestro tiempo 

epende del conocimiento previo de la termodinámica de los loni. 

e las membranas y de las soluciones acuosas. Es a partir de la com- 
Prensión de los fenómenos a este nivel, de donde surge la comprensión 
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del sistema completo. Sólo partiendo de esta base podremos com- 
prender la naturaleza del impulso nervioso de la transmisión sináp- 
tica, y de la transducción sensorial. Y es la combinación de estos 
fenómenos la que hace funcionar nuestros cerebros. 

De ello se deduce, que el lector que ignore completamente los fun- 
damentos de la física y de la química pueda encontrar los primeros 
capitulos algo aburridos. Que persevere. Difícilmente se puede con- 
seguir sin esfuerzo una comprensión naciente del pedazo de materia 
más complicado que se conoce en el Universo. El razonamiento en 
estos primeros capítulos se ha simplificado mientras sea compatible 
con la realidad: el lector encontrará además la mayoría de los tér- 
minos clave explicados en el glosario. 

Las ideas esenciales de estos primeros capitulos son los conceptos 
de potenciales químicos y electroquímicos. Estos términos se aplican 
respectivamente a sustancias químicas neutras y cargadas eléctrica- 
mente. Igual que los potenciales eléctricos y gravitacionales, éstos 
se pueden utilizar, para nuestros fines, para indicar la dirección en la 
que se moverá una sustancia libre de hacerlo. Son, en otras palabras, 
medidas de la energía poseída por las sustancias químicas en virtud 
de su situación en un sistema químico. Del mismo modo que una 
corriente eléctrica se moverá a lo largo de un conductor desde un 
punto de alto potencial eléctrico a otro de bajo potencial, e igual que 
un peso situado a alguna distancia del suelo (punto de alto potencial 
gravitacional relativo) se moverá (caerá) hasta la altura del suelo 
(punto de bajo potencial gravitacional relativo), las sustancias quí- 
micas se desplazarán de lugares de alto potencial químico a los de 
bajo. 

Aparecerá entonces, conforme se desarrolle el razonamiento del 
libro, que estas ideas son fundamentales para la mayoría de las 
teorías neurofisiológicas. Aparecerá que el flujo controlado de ¡ones 
cargados a través de membranas es la esencia de la actividad eléctrica 
que caracteriza al cerebro vivo. Ya que el computador que esta 


dentro de nuestros cráneos, está en su mayor parte compuesto por- 


¿una disolución electrolítica dividida en innumerables compartl- 
¡mentos por membranas lipoproteicas. Es un computador que no 
¡reconocería ningún ingeniero electrónico. Se ha comparado por 
i cierto, con «dos puñados de gelatina». Aun así, de este computador 
'gelatinoso han surgido los sistemas matemáticos de Willard Gibbs, 
la poesía de Shakespeare, y las generalizaciones inductivas de Charles 


Darwin. Sin duda alguna es un computador al que todos deberíamos 
tratar de comprender, | 








Capítulo 1 
FLUJOS A TRAVES DE 
MEMBRANAS 


1.1 Termodinámica 


Empecemos por el principio. Hoy en día la ciencia ofrece una 
explicación para la continuidad que va de la partícula subatómica 
hasta el cerebro humano. Sin duda, todavía existen lagunas en esta 
continuidad, lagunas importantes, pero disminuyen rápidamente 
de tamaño. En general, no parece lógico pensar que la marea de la 
Investigación científica se encontrará con problemas insuperables; 
es razonable pensar que es posible una descripción completa del 
mundo observable. Más aún, una descripción que muestre cómo 
todas las cosas encajan dentro de la misma teoría, como formas 
complejas cómo los organismos y los cerebros han evolucionado 
a partir de un mismo elemento. Cómo las propiedades de estas estruc- 
turas altamente organizadas se pueden explicar mediante unidades 
mas sencillas, a partir de las cuales se han constituido !. Siendo esto 
asi, S1 queremos entender el punto de vista de la ciencia actual sobre 
el cerebro vivo, tenemos que empezar múy lejos de las ciencias de la 
ologia y de la neurobiologia. 


E mier Oppenheim, P. y Putnam H. «Unity of Science as a Working Hypothesis» 


ota Studies in the Philosophy of Science Vol. 2, Minnesota Press, 1958, pp. 3-36. 
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De hecho tenemos que empezar por recordar algunos aspectos 
de la ciencia de la termodinámica. Esta es una de las más fundamenta- 
les de las ciencias físicas. Sus axiomas se desprenden en parte del cam- 
po dela lógica y en parte del campo de la ciencia de la observación. La 
discusión sobre el segundo punto, por ejemplo, implicará no sólo 
que nuestras percepciones básicas del mundo físico son erróneas, 
sino la extraña lógica de afirmar que el estado más probable es, al 
mismo tiempo, el estado menos probable. Ello implicaría no sólo 
que podríamos ver algún día una olla hirviendo dentro de una nevera 
apagada, y que la nevera se vuelve aún más fría, para proporcionar 
la energía necesaria para que el agua hirviera, sino que los distintos 
grupos de moléculas tenderían verosímilmente a agruparse espontá- 
neamente en grupos inverosímiles. 

La termodinámica estudia las interrelaciones e interacciones entre 
materia y energía. Esto es básico para cualquier consideración del 
aspecto dinámico de las cosas. Sus formulaciones marcan los límites 
de lo que es fisicamente posible. La termodinámica, como hemos 
dicho se ocupa de la energía; de hecho, alguna vez se la conoce 
como energía. Por ello, tanto en un sentido general, como por su 
utilidad práctica, es conveniente para iniciar una discusión sobre 
los cerebros vivos, que son en su manifestación humana los focos de 
tanta actividad, empezar por un esquema de algunas de las partes más 
importantes de esta ciencia. 


1.2 «El mundo como un caos molecular» 


El título de este apartado fue utilizado por Sir Cyril Hinshelwood 
para introducir el tema de su libro, La estructura fisico-química”?. La 
frase también es apropiada para este contexto. Encontraremos a 
medida que vayamos desarrollando nuestra teoría sobre el cerebro 
que el funcionamiento de las neuronas y, por lo tanto, del cerebro 
se basa firmemente en las condiciones de anarquía, que predominan 
en el mundo submicroscópico. 

Es interesante resaltar que el incesante remolino, característico 
del mundo de lo casi infinitamente pequeño fue observado ya, hace 
varios milenios, por gente de la antigüedad clásica. Aristóteles en Su 
discusión sobre aquel motor que se mueve a sí mismo, el alma, señala 
que una analogía común para esto, en sus tiempos y aún antes, eran 


2 C. N. Hinshelwood, The Structure of Physical Chemistry. Oxford University 
Press, 1991, 
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las partículas que se pueden observar en un'rayo de sol. «Las particu- 
las», escribe3, «se ven siempre en movimiento, aunque el aire este 
completamente quieto». 

Un signo más moderno de movimiento microscópico y submi- 
croscónico se puede obtener mediante el fenómeno conocido como 
movimiento browniano. Si examinamos con un microscopio una 
pequeña partícula en suspensión dentro de un fluido, encontraremos 
que está en movimiento constante. Una parte de este correteo de 
aquí para allá se debe probablemente a corrientes de convección del 
fluido, pero la mayor parte de este movimiento errático se debe a que 
la partícula está bombardeada por todas partes por partículas sub- 
microscópicas aún menores. El mundo submicroscópico aparece 
entonces como una masa animada, y discordante, cuyos individuos 
corren de un lado para otro sin cesar. 

De donde se deduce que el desorden es la característica de esta 
escena submicroscópica. Ahora miremos un poco más de cerca esta 
noción. Sorprendentemente ésta es básica para todas las estructuras, 
aparentemente ordenadas, del mundo visible. Un pequeño razona- 
miento, sin embargo, nos mostrará que, lejos de tener que estar sor- 
prendidos por esto, lo estaríamos si no fuese así. 

Supongamos, por ejemplo, que representamos nuestras partículas 
submicroscópicas con bolas de billar. Imaginemos que algunas de 
estas bolas están pintadas de negro y otras de blanco. Metamos 
cincuenta bolas negras y cincuenta bolas blancas en un saco y agite- 
mos. Nos quedaríamos completamente boquiabiertos si al abrir el 
saco viésemos todas las bolas negras en un lado y todas las bolas 
blancas en el otro. Sin duda nos sentiríamos empujados a buscar una 
a ve embargo, si viésemos al abrir el saco todas las bolas 

ezcladas, no nos sorprenderíamos. Esto es lo que esperábamos 
y e encontrariamos necesaria ninguna explicación. 
da dosene ee kela eh o que ponemos unos cuantos 
eto a de vez de las bolas de billar. Después de agitar (y el 
ea A mie armo del mundo atómico), estaríamos 
Se rad ls i o rir el saco que todos los dados están 
usados E 1ba. Sin duda, concluiríamos que los dados estaban 
=r cn Nna VEZ Más Intulmos que solo hay un resultado «natural» 


—el desorden, | i ! ici 
, la mezcla— y que cualquier otra disposició i 
su explicación. 3 P AA 


3 Aristóteles, D T, : 
Britannica In. e Anima, 404a, 17, traducción de J. A. Smith, Encyclopaedia 
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¿Cómo se relaciona todo esto con el funcionamiento en vivo 
del cerebro? Resulta que el cerebro se basa para su actividad vital en 
el paso de cuerpos a través de membranas. Consideraremos, por lo 
tanto, algunas características de estos movimientos. 

Para empezar, tomemos un ejemplo muy conocido por los biólo- 
gos: la ósmosis. La Fig. 1.1 muestra un montaje común para de- 
mostrar este fenómeno. Una membrana de pergamino se ajusta 
bien en la boca de un recipiente apropiado. Dentro del recipiente hay 
una solución acuosa de cloruro sódico (CINAa). El recipiente se sumer- 
ge en un depósito de agua destilada. Encontraremos que pasa agua 
dentro del recipiente, y que la columna de líquido sube hasta una 
altura «h». Si el tubo es más corto que «h», rebosa. Ahora bien ¿qué 
fuerza está trabajando para mantener una columna de agua dentro 
del tubo? Es la fuerza creada por el movimiento desordenado de las 
moléculas de agua del sistema. 
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El pergamino hace de membrana semipermeable (MSP), que deja 
pasar en este caso moléculas de agua pero no de sodio o de iones de 
cloro. La discriminación es cuestión de tamaño. Los iones hidratados 
de sodio y de cloro tienen un radio mayor que las moléculas de agua 
y por lo tanto no pueden pasar por los poros, que son adecuados 
para las moléculas de agua. Esta idea se esquematiza en la Fig. 1.2. 
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FIG. 1.2 Base física de la ósmosis. Las moléculas de agua se representan 
por puntos, los iones hidratados por cruces rodeadas de moléculas de agua. 


La Fig. 1.2 muestra que las moléculas de agua atraviesan la mem- 
brana en ambos sentidos. Sin embargo, es evidente que hay más mo- 
léculas de agua en un volumen determinado de agua destilada que en 
el mismo volumen de solución salina, Está claro que una parte del 
volumen de solución salina está ocupado por iones de sodio y de 
cloro. De aquí se deduce que habrá más moléculas de agua en con- 
tacto con la MSP del lado del disolvente puro que del lado de la 
disolución. Por lo tanto, habrá un paso de agua a través de la MSP ha- 
cla el recipiente. 

Las moléculas de agua seguirán atravesando la MSP hasta que 
halla una presión adecuada al sentido contrario, debido a la columna 
de agua del recipiente. Expresado en términos moleculares, esto 
significa que las moléculas de agua contenidas en el recipiente se 
mueven más deprisa que las que están fuera. Así se llega a una posición 
de equilibrio en la cual, el número de moléculas de agua que pasan 
del recipiente hacia afuera es exactamente el mismo que las que pasan 
en la dirección opuesta. El mayor número de moléculas que se acercan 
a la membrana desde fuera es compensado por la mayor velocidad 
de las moléculas que se acercan por dentro. Por lo tanto, el número de 
moléculas que pasan es el mismo en ambas direcciones. 
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stra discusión nos hemos ocupado de las cosas 
a un nivel cualitativo. Sin embargo, es importante, s1 queremos tener 
una base firme y precisa. enfocar las cosas desde un punto de vista 
cuantitativo. En el apartado anterior describíamos cómo entra el 
agua a través de una MSP al recipiente hasta alcanzar una posición 
de equilibrio. Otro ejemplo. que se basa en el mismo principio, lo 
encontramos en la acción hemolítica de una solución salina sobre una 
suspensión de glóbulos rojos de la sangre. Se puede considerar para 
este fin, un glóbulo rojo como una membrana semipermeable fle- 
xible. que rodea una solución de hemoglobina, cuya fuerza iónica 
es aproximadamente equivalente a una solución sal al 0,9 %. Si el 
eritrocito se pone en una solución al 0,7 % de ClNa, el agua entrará 
en la célula. diluyendo su contenido. Se puede alcanzar eventualmente 
un equilibrio en el que una combinación de factores incluyendo la 
dilución, y la contrapresión debida a la elasticidad de la membrana 
del eritrocito, hace que el flujo de moléculas de agua que salen, sea 
el mismo que el que entra. Por otra parte, si los glóbulos rojos se 
ponen en una solución al 0,3 % de ClNa, el agua entra en la célula 
hasta estirar completamente la membrana, y ésta se rompe. Se dice 
que ha tenido lugar una hemolisis. 

Este ejemplo sirve para subrayar las conclusiones implícitas en el 
otro apartado. No se alcanza un equilibrio mediante la mera dilución 
del medio interno hasta que el número de moléculas, por unidad de 
volumen seael mismo en ambos lados de la membrana semipermeable. 
La situación es considerablemente más complicada que ésta. Muchos 
factores pueden influenciar el flujo total de agua, o de cualquier otra 
molécula química, a través de membrana. Es importante, por lo 
tanto, tener otra etiqueta con la que podamos marcar las moléculas 
en estas situaciones, lo que nos dirá en qué dirección se mueve el 
flujo. 

_ Hoy en día estamos todos familiarizados con las características 
básicas de la electricidad y de las corrientes eléctricas. Hemos sido 
educados con la idea de que la corriente eléctrica pasa por los con- 
ductores, que conectan dos puntos de potenciales eléctricos distintos. 
—2 Corriente va de un punto de alto potencial hasta otro con un 

potencial más bajo. Igualmente estamos aún más familiarizados 
con las fuerzas de la gravedad. Estamos acostumbrados a decir que 
una masa, situada a alguna distancia del suelo, tiene un potencial 
gravitatorio mayor que otra que esté en el suelo. Esto sólo significa 
que sı retiramos el soporte del paso situado en alto, no tenemos 
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ninguna duda sobre la dirección en la cual se moverá. Por lo tanto, 
no nos debe extrañar enterarnos que existe una cosa llamada po- 
tencial químico simbolizada convencionalmente por p. 

En los ejemplos que hemos estado considerando, podemos dar 
un valor al potencial químico del agua a un lado de la membrana, 
y otro valor al potencial químico del otro lado. Por lo tanto, las mo- 
léculas de agua atravesarán la membrana desde el lado en que Ho 
sea mayor, hacia el lado en que es menor. Este paso tendrá lugar 
hasta que el Hy,ọ de dentro sea igual al 44,o de fuera. Cuando se 
alcance esta posición el mismo número de moléculas de agua pasa- 
rán tanto en una dirección como en otra. No se podrá entonces obser- 
var ningún movimiento aparente del agua. Por lo tanto podemos 
escribir la condición para el equilibrio a través de una membrana 
de la manera siguiente: 


Hiio = HO (1.1) 


Los índices «i» y «e» de esta expresión significan «interno» y 
«externo». Podemos a continuación generalizar esta ecuación para 
referirla a cualquier especie química «A», distribuida entre dos fa- 


4 - e o . 
ses” cualesquiera —« y B—. La ecuación generalizada se puede es- 
cribir de la siguiente manera: 


HA = pa (1.2) 


1.5 Hacia la definición de potencial químico 


Todo esto está muy bien, pero ¿ 
tenciales químicos tan útiles? 
como podemos medirlos? 

Para contestar a la 


qué son exactamente estos po- 
¿Cómo se pueden observar y sobre todo, 


tud de que ésta 


la energía potencial gravitatoria, está asociada 
Icular, porque este cuerpo tiene una relación 


O y Su energía po- 
nética. Esta energía 


4 
Un . : 
a fase puede definirse como cualquier cuerpo homogéneo, 
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cinética se puede, al menos teóricamente. recoger y medir. De un 
modo similar, la energía liberada, cuando nuestra especie quimi- 
ca «A» se mueve de una región de potencial elevado, como la fase x, 
a una región de potencial bajo, como la fase f}, se puede en teoría, re- 
coger y medir también. Por lo tanto, si n moléculas. o iones, de «A» 
se mueven de la fase « a la fase f$, podemos definir la energía liberada 
como: 


(14 — u£)n unidades de energía. 


Deducimos, que si se conoce n se puede medir la cantidad 
(1 — uł) al menos en principio. 

Con el fin de simplificar las cosas, se suele trabajar con moles 
en vez de «n moléculas». Recordaremos que un mol es el número 
de Avogadro de moléculas (6,02252 x 10*?%). Este es el número de 
moléculas que contiene una molécula-gramo de cualquier sustancia 
química, Usando esta convención (1% — ph) ergios, es la cantidad 
de energía liberada cuando un mol de «A» pasa de la fase g a la fase p. 

De esta manera, por fin podemos observar y determinar en prin- 
cipio, la diferencia del potencial químico de la misma sustancia «A» 
en dos fases distintas. Sin embargo, sería muy útil poder definir un 
potencial químico en función de otros parámetros químicos como 
son la temperatura y la concentración. Volviendo con nuestra ana- 
logía gravitatoria, estamos acostumbrados a definir el potencial 
gravitatorio de un objeto en función de su masa y de su distancia a la 
Tierra. Sería muy conveniente tener un tipo de expresión similar 
para un potencial químico. i 

La mejor manera de alcanzar esta meta, parece ser a través del 
ejemplo más clásico de la termodinámica clásica: la expansión 1soter- 
mica de un gas en un cilindro. 





FIG. 1.3 Expansión isotérmica de un gas dentro de un cilindro. 
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La Fig. 1.3 muestra un pistón que comprime un volumen de 
un gas perfecto, dentro de un cilindro. Recordaremos que las mo- 
léculas de un gas perfecto son, por definición, completamente imde- 
pendientes unas de otras. No existen fuerzas de atracción ni de repul- 
sión entre ellas. cuando chocan rebotan con una elasticidad perfecta. 
Además las paredes del cilindro y los bordes del pistón que se van a 
emplear en este experimento son tan lisos, que no se desarrollan 
fuerzas de fricción. Intentemos ahora imaginar qué ocurre cuando se 
aplica un manantial constante de calor al fondo del cilindro (X-Y). 

Supongamos primero que el calor es realmente muy débil, de 
hecho infinitamente débil. Por consiguiente, el gas sólo se dilata 
infinitamente poco. El pistón retrocede una distancia infinitamente 
pequeña. Llamemos esta distancia diminuta dx. 

Ahora, el trabajo realizado al empujar el pistón durante una dis- 
tancia dx, se puede calcular, conociendo la superficie de la cara del 
pistón. Sea A cm? esta superficie. Antes de empezar la expansión 
las moléculas de gas que bombardean la cara del pistón, ejercen una 
fuerza conjunta, o presión que podemos representar por P g/cm*, 
De donde se deduce que si medimos la fuerza ejercida sobre toda el 
área de la cara del pistón, ésta es de P x A dinas. Seguidamente 
recordemos de la física elemental que el trabajo, W, es producido 
por una fuerza que mueve su punto de aplicación a lo largo de la 
linea de acción de la fuerza. En nuestro ejemplo tenemos un desplaza- 
miento infinitesimal dx y por ello se realiza un trabajo infinitesimal. 
Esta pequeña cantidad viene dada por la ecuación 1.3, 


dW = PAdx (1.3) 


Pero Adx es un volumen V, aunque sea infinitamente pequeño. 
Por lo tanto podemos escribir 1.3 de la manera siguiente: 


dW = PdV (1.4) 


En el análisis de nuestro experimento mental, hemos estado 
ta ahora trabajando con infinitesimales, y éstos por definición, 
son demasiado pequeños para poderse medir. Para llevar las cosas al 
mundo observable, tenemos, por lo tanto, que convertir los infinite- 
simales en cantidades finitas. Esto se hace mediante la técnica mate- 
Mática de la integración. Se supone que la expansión del gas, finita 
y observable, se hace en una serie de saltos infinitesimales, cada uno 
simbolizado por dV. Si sumamos todas estas expresiones infinita- 
mente pequeñas, llegamos a la expansión observable AV. En este 


has 
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simales, llamado integración, AV es evi- 
entre el volumen final V, y el volumen 
jén que si una cantidad infinitesimal dW, 
a dV, entonces una cantidad finita W, de 
a expansión finita AV. Intentemos, 


proceso de sumas infinite 
dentemente la diferencia 
inicial V,. Está claro tamb 
de trabajo se asocia con cad 
trabajo ha de asociarse Con l 
por lo tanto, integrar la ecuación 1.4. 


w 
dW = 4 PdV 
V2 
es decir, W = „ PaV (1.5) 


Mientras que el miembro izquierdo de la ecuación 1.4 es una inte- 
gral inmediata, el miembro derecho, tal como está, es más recal- 
citrante. Es necesario buscar alguna forma de expresar P en función 
de V. Afortunadamente no tenemos que buscar muy lejos. De hecho, 
no hay que buscar más allá de la ecuación de los gases, tan conocida 


como es: 


Preski, 

RT 

= —7 1.6 
o P = (1.6) 


En la ecuación 1.6 R es constante (la constante de los gases) y T, 

la temperatura, en el caso que consideramos también lo es (recorda- 
remos que la expansión del gas en el cilindro se hace isotérmicamente, 
esto es a temperatura constante). Por lo tanto sustituimos en la ecua- 
ción 1.5 la 1.6: 


V2 Va 
RT dv 
=| —= gV = aak 1./ 
W qa RT| S (1.7) 
1 V, 


La ecuación 1.7 es ahora muy fácil de integrar. Cualquier persona 
que sepa algo de matemáticas verá que: 


W = RT (In V, — 1n V,) 


Z Va 
= RT Ea (1.8) 
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Hasta aquí todo va bien. Tenemos ahora una expresión Du 
nos sirve para calcular el trabajo producido por un gas que se aa e 
isotérmicamente. Volvamos ahora al principio y veamos que E 
arroja todo esto sobre nuestra confrontación con los potenciales 
T Sarongamos que en la Fig. 1.3, el fondo X-Y del cilindro, es una 
membrana permeable que separa dos fases a y f. Supongamos ade- 
más que el interior del cilindro está ocupado por la fase f. Ahora 
imaginemos que una especie química «A» está disuelta en la fase a 
y que puede pasar por la membrana dentro del cilindro. Como en 
nuestra discusión anterior, podemos suponer que el potencial quí- 
mico de A es mayor en la fase æ que en la fase f. Se deduce que A 
atravesará la membrana X-Y, y entrará en la fase f hasta alcanzar 
una condición de equilibrio. Recordemos ahora las condiciones 
muy especiales de nuestro experimento imaginario. El movimiento 
del pistón en el cilindro, no produce fuerzas de rozamiento: se 
desplaza completamente libre. Aquí no habrá por lo tanto contra- 
presiones, y A pasará dentro del cilindro, hasta que las concentra- 
ciones en ambos lados de la membrana sean iguales. Además, igual 
que el calor suave aplicado a X-Y en nuestra discusión anterior per- 
manecía constante, tenemos que suponer que la concentración de A 
en la fase a se mantiene constante. Es decir, tenemos que suponer 
que la fase a es infinitamente grande, para que el paso de una pequeña 
cantidad de A a la fase f no tenga ninguna repercusión en cuanto 
a su concentración en la fase «. Tenemos la alternativa de pensar que 
vamos añadiendo A de manera continua a la fase o. 

Seguidamente recordemos que en la primera parte del razona- 
miento, definíamos la diferencia entre dos potenciales químicos 
en términos de energía. La energía, por supuesto, es la posibilidad de 
producir un trabajo. Un cuerpo posee una cierta cantidad de energía 
cuando puede realizar un cierto trabajo. Vemos entonces la posibi- 
lidad de combinar nuestros dos «experimentos mentales» en una 
sola Sintesis. En resumen, podemos sustituir W en la ecuación 1.8 
por la diferencia (14 — HA) de potenciales químicos: 


nn 
VA = 14) = RT IN y (1.9) 


ls El paso siguiente es fijarse en que hemos venido suponiendo a lo 
go de toda la demostración, que la cantidad de disolvente en la 


5 
Para En la ecuación 1.8 «In» es una abreviatura convencional de «logaritmo natural». 
Pasar a logaritmos normales hay que multiplicar por 2,303. 
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fase a y en la fase $ no cambia durante la experiencia. Solamente se 
desplaza el soluto A. De aquí que el volumen de la fase $ sea directa- 
mente proporcional a la cantidad de soluto que contiene. Dicho de 
otra forma, vemos que el volumen de la fase f3 varía en relación directa 
a la concentración de A. o o 

Representemos la concentración de A en la fase a al principio 
del experimento por c%, y la concentración de A en la fase $ al final 
por cf. Al final del experimento hemos visto que la concentración 
de A en la fase f es igual a su concentración inicial en la fase a. Por 
lo tanto podemos escribir las siguientes proporcionalidades: 


V, aa Vo ta 


Que sustituidas en la ecuación 1.9 dan: 


pa. ph =RTINZA (1.10) 
CA 


Todas las cantidades del miembro derecho de la ecuación 1.100, 
se pueden medir fácilmente. Sin embargo, todavía representan una 
diferencia de potenciales químicos. Todavía nos queda determinar 
que entendemos por potencial químico a secas. 

Pero el valor absoluto de un potencial químico es enteramente 
arbitrario. Igual que el valor de la fuerza de la gravedad depende de 
la aceptación de un patrón de medidas completamente ad hoc. Para 
explicar cuál es este patrón arbitrario, tenemos que exponer antes el 
concepto de fracción molar. 

Hasta aquí en este capítulo hemos estado utilizando el concepto 
familiar de la concentración c, de un soluto en un disolvente. Tenemos 
ahora que hacernos algo más precisos y utilizar un parámetro que 
no sólo se refiera al disolvente, sino también a cualquier otro soluto 
que pueda estar presente. Este parámetro, la fracción molar, puede 
definirse de la manera siguiente: la fracción molar (x,) de una sus- 
Pr a fracción de fase compuesta por esta sustancia. Es evi- 

ando una fase está constituida por una única sustancia 
pura, su facción molar x, es igual a la unidad. 
qee oi de e acia pura, el el patrón ac 
sustancia en sollición Esie boi Ae paia potencia al 
- Este potencial químico patrón, se representa 
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por uR. Recordando que el x, que corresponde a pẹ es la unidad, 
podemos transformar la ecuación 1.10 de la manera siguiente: 


I% — u = RT In ŽA 
x: 
= RT Inxí 

o bien, pi = u + RT in x4 (1.11) | 


| o | | 
| Por fin alcanzamos la conclusión de nuestro razonamiento con 

| la ecuación 1.11. Hemos definido el significado de potencial químico. 

En los capítulos siguientes veremos la importancia fundamental que 

| 

| 


este concepto tiene para el funcionamiento de las neuronas y del ce- 
rebro. 


| 
| 
j 
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Capítulo 2 
IONES Y POTENCIALES 
BIOELECTRICOS 


2.1 La fuerza eléctrica 


En el Capitulo 1, expusimos algunos de los fenómenos resultantes 
de la danza invisible de las partículas submicroscópicas. Vimos que 
esta propiedad fundamental de los átomos y de las moléculas conducía 
a un estado de desorden máximo, o de «mezcla» completa. Vimos 
además que esta tendencia continua hacia el desorden, provocaba 
el flujo de materia a través de membranas. Finalmente vimos cómo 
los termodinamicistas han desarrollado parámetros que determinan 
la dirección y la magnitud de estos flujos. 

Pdo o i vamos a ocupar de otra fuerza fisica funda- 
i i » de un linaje tan antiguo y distinguido como las 


anterior. Relata Aristóteles que 


S0 
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272 Definición de algunas unidades 


La ecuación básica de esta rama de la física muestra que la fuerza 
desarrollada entre dos partículas cargadas, situadas en el vacío es 
inversamente proporcional a la distancia entre ellas: 


F es proporcional a 1 2 (2.1) 


En 2.1 q, y q, son las magnitudes respectivas de las dos cargas 
consideradas y r es la distancia entre ellas. La fuerza electrostática (F), 
que se desarrolla entre las dos cargas puede ser de repulsión o de 
atracción. Si q, y q, son de carga opuesta encontramos que la fuerza 
es de atracción; por otra parte, si q, y q, Son cargas de mismo signo, 
entonces la fuerza que se desarrolla es de repulsión. 

Ahora bien, dijimos que 2.1 se aplica sólo a partículas cargadas, 
y situadas en el vacío. Este no es nunca el caso en las situaciones de 
interés biológico. El espacio que separa dos partículas, siempre 
está ocupado por algún medio. Resulta que la existencia de un 
medio entre dos cargas, siempre disminuye la fuerza electrostática. 
De aquí que un nuevo factor, D, la constante dieléctrica, se introduzca 
en el denominador de 2.1. Este factor siempre es mayor que la unidad, 


y varía de un medio a otro. Podemos entonces escribir 2.1 de la ma- 
nera siguiente: 


A TA 


22 
D xr? (22) 


Después de introducir las nociones de fuerza electrostática y de 
cargas electrostáticas, es necesario ahora definir sus magnitudes. 
Esto es bastante fácil de hacer. Simplemente ponemos dos cuerpos 
igualmente cargados en el vacío separados por 1 cm. Cuando obser- 
vemos que la fuerza entre los dos sea de una dina, entonces diremos 
que la carga de cada uno es la unidad de carga electrostática. 

. >E puede demostrar que la carga que lleva cualquier cuerpo es 

Siempre un múltiplo exacto de una carga elemental e. Esta carga 
está asociada a una partícula subatómica y es positiva (+e) si la 
particula es un protón y negativa (—e) si es un electrón. Esta unidad 
fundamental de carga electrostática es de 4,803 x 107 1% veces la 
Unidad electrostática definida en el apartado anterior. 
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2.3 Enlaces electrovalentes (iónicos) y 


los ¡ones 


La fuerza electrostática es la fuerza que enlaza los átomos para 
formar moléculas. Es básica, por lo tanto, para la estructura de una 
gran parte del mundo que nos rodea. Los químicos han demostrado 
que hay dos tipos principales de enlaces químicos. Ambos se basan 
en la fuerza electrostática. Un enlace covalente se forma cuando dos 
o más átomos tienen electrones en común. Un enlace electrovalente 
o iónico se forma al ceder un átomo a otro átomo un electrón. Los 
enlaces covalentes* son básicos para la mayoría de las moléculas que 
constituyen el cuerpo, los enlaces electrovalentes tienen una impor- 
tancia de primera clase para muchas actividades biofísicas y bioquí- 
micas. Nu siendo desde luego las de menor importancia, las activi- 
dades que son la base del funcionamiento de los nervios y de los 


cerebros. 
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Cloruro sódico 


FIG. 2.1 Formación del cloruro sódico. 


1 * Riniadt 
Ver: Biología Molecular. Alianza Editorial (1971). 
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Un ejemplo de compuesto muy familiar, cuyos átomos están uni- 
dos por enlaces electrovalentes, es la sal común—CINa. El sodio 
posee un electrón en su capa de valencia, mientras que el cloro tiene 
siete. Si el sodio quiere tener un octeto de electrones estable en su 
capa más extensa, tiene que perder su electrón de valencia. Por otro 
lado, el cloro necesita un electrón más, para completar su octeto de 
valencia. Por lo tanto, estas necesidades se pueden satisfacer, si los 
átomos de sodio y de cloro, respectivamente, se dan y aceptan electro- 
nes cuando se encuentran. 

La Fig. 2.1 muestra que la cesión de electrones del sodio al cloro 
satisface bien las necesidades de ambos átomos. Sin embargo, la 
transferencia del electrón deja cargado positivamente al sodio y al 
cloro negativamente. La atracción electrostática resultante mantiene 
juntos los cristales de sal común. Los dos cuerpos cargados no se 
pueden llamar ya átomos de cloro y de sodio a causa de las alteraciones 
que ha habido en su capa de valencia y ya no muestran las caracte- 
rísticas químicas familiares de estos dos elementos. En vez de ello, 
debido a sus propiedades de solución se les llama iones. 


2.4 Electrolitos 


Estas propiedades de los iones en solución son las de mayor signi- 
ficación para el fisiólogo. Mientras que las moléculas unidas por 
covalencia muestran muy poca solubilidad en agua, con los compues- 
tos iónicos la situación es la opuesta. El cloruro sódico, no hace 
falta recalcarlo, se disuelve muy rápidamente en solventes acuosos 
mientras que un conjunto enteramente covalente como, por ejemplo, 
el aceite de oliva muestra muy poca solubilidad si es que muestra 
alguna. El caso opuesto es, por supuesto, lo que ocurre con solventes + 
Orgánicos como, por ejemplo, el benceno. En estos solventes las 
Moléculas unidas por covalencia se disuelven fácilmente mientras 
que las sustancias unidas por electrovalencia permanecen insolubles. 

La solubilidad de las distintas sustancias en distintos solventes 
ER un tema muy amplio y este no es el lugar para exponerlo detalla- 
puente, Las disoluciones, según los termodinámicos, pueden de- 

inirse como mezclas perfectamente homogéneas. De hecho son 
mezclas moleculares. Las moléculas de soluto están en íntima unión 
con las moléculas de disolvente, de donde, en términos muy generales, 
se deduce que las disoluciones se forman más fácilmente cuando el 


disolvente y el soluto son tipos similares de moléculas. 
Ahora bien, el agua aunque sea una molécula covalente está, 
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mente. Esto se debe a que el átomo de 
oxígeno es muy electronegativo y tiende a atraer los a que 
comparte con los dos hidrógenos dentro de su esfera e influencia. 
En consecuencia, el lado de la molécula con el oxigeno en compara- 
ción con el lado del hidrógeno está cargado negativamente. Esta 
importante característica de la molécula de agua se muestra esque- 
máticamente en la Fig. 2.2. 


<in embargo, polarizada eléctrica 
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Esta polaridad eléctrica de la molécula de agua la hace algo simi- 
lar a los compuestos iónicos que, como acabamos de ver, tambien 
están polarizados eléctricamente. Por ello podríamos esperar, segun 
la regla anteriormente citada, que el agua y las sustancias JÓnicas 
formen disoluciones. De hecho la disolución de una sal como el 
cloruro sódico en el agua es una mezcla aún más íntima que la que 
hemos estado sugiriendo hasta aquí. 

Existen buenas pruebas que demuestran que las moléculas de 
agua se intercalan realmente entre los iones de sodio y de cloro que 


FiG. 2 é 
2.3 Las moléculas de agua reducen los iones de cloro y de 
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neutralizan. hasta cierto punto su atracción mutua. Esta acción 
muestra en la Fig. 23. | 

De este modo se mantienen los dos iones apartados el uno del 
otro o lo que es lo mismo, mantenidos a flote sobre «bolsas» de mole- 
culas de agua. En solventes no polares donde no ocurre esta flotación, 
los iones de Na” y Cl” «gravitan» alrededor el uno del otro bajo la 
influencia de la fuerza electrostática y enistalizan fuera de la solucion 

Esta agrupación de las moléculas de agua alrededor de los tones 
no solo mantiene separados los iones de carga opuesta, sino que 
también (a causa del campo eléctrico) al dirigir el campo electrico 
asociado con las moléculas de agua en dirección opuesta a la del 
ion (Fig. 2.3) reduce la atracción electrostática. Por tanto, se dice 
del agua que tiene una gran constante dieléctrica. Recordaremos 
que esta constante aparece como uno de los denominadores de la 
ecuación 2.2. 

Finalmente se ha encontrado que los diferentes iones tienen 
un numero diferente de moléculas del agua que los rodea. Esto de- 
ermina el tamaño efectivo de un ion en una solución acuosa. Una 
lista de los radios de los iones hidratados con importancia fisio- 
lógica aparece en la Tabla 2.1. Encontraremos en los Capítulos $ y 6 
que los radios tienen una importancia considerable en neurofisiología. 


TABLA 2.1 


sl Radios de los iones de importancia fisiológica hidratados y sin 
Gratar, 


Radio sin Radio Núm. de moléculas 
lon hidratar (Å) hidratado (Å) de agua 
K7 1,33 3,8 5,4 
Na” 0,98 5,6 5,0 
Car 1,06 96 16,6 
Mg?” 0,78 10,8 22,2 
CL 1,80 3.6 4,0 


2 ; -g i 
2.5 Carga electrostática del ion 


la Seo hemos subrayado, los iones son capaces de separarse en 
al Te acuosas y de moverse en cualquier dirección; rea Imente 
di ra ion, lo mismo que la palabra planeta deriva de una raiz 

que quiere decir «vagabundo». Al revés de las especies molecu- 
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lares del Capítulo 1. los ¡ones llevan cargas eléctricas. Mencionamos 
anteriormente que la carga asociada a un electrón (e ) era de 4,803 x 
10719 unidades electrostáticas (u.e.s.). De aqui se deduce que el 
¡on de cloro de nuestro ejemplo, lleva una carga de esta magnitud 
y de este signo. mientras que el átomo de sodio lleva una carga de la 
misma magnitud pero de signo contrario. 

Cuando discutiamos el concepto de potencial químico, en el 
Capitulo 1, vimos que se trabajaba convencionalmente con moles 
(g x moléculas). Igualmente, el químico interesado en los movi- 
mientos iónicos trabaja en términos de ¡ones/gramos. Por ejemplo, 
el peso atómico del sodio es de 22,98, por lo tanto el ion-g de sodio 
pesa 22,98 g. De un modo similar 35,46 g son el ¡on-g del cloro. 

A continuación recordemos (p. 43) que el número de moléculas 
que forman un mol de cualquier sustancia es constante, e igual al 
número de Avogadro (N). Precisamente de la misma manera un 
ion-g de cualquier sustancia está formado por N ¡ones exactamente. 
Por lo tanto, un ion.g de cualquier ion monovalente, siempre lleva 
la misma carga: N x 4,803 x 107*% y.e.s. Esta cantidad se define 
como el Faraday (F) y es igual a 96.500 culombios. 

Sin embargo, no todos los iones son monovalentes. Muchos son 
bivalentes, como por ejemplo el Ca + +, Mg * *, SO,” 7. Otros son tri- 
valentes, por ejemplo el PO,” 7 7. Está claro que estos ¡ones tendrán 
dos o tres veces la cantidad de carga electrostática que lleva un ion 
monovalente. 

Hemos establecido ya, una base a partir de la cual será posible 
desarrollar más algunos de los conceptos del Capítulo 1. 


2.6 Naturaleza de los potenciales 
electroquímicos 


Recordaremos que el razonamiento principal del Capítulo 1, 
estaba encaminado a la búsqueda de una expresión para un potencial 


químico. Este concepto se definió finalmente en la ecuación 1.11 de 
esta manera: 


u% = u + RT n4 (1.11) 


La ecuación 1.11 define el potencial químico de uma sustancia 
re Á en una fase q. Las únicas fuerzas que intervienen son las 
uerzas de difusión. En el caso de los iones, sin embargo, hay que 
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considerar también las fuerzas eléctricas. Estas fuerzas se suman a Las 
de difusión. que afectan a las moléculas neutras. 

Evidentemente, hay que añadir un término que tenga en cuenta 
esta fuerza adicional al miembro derecho de la ecuacion IIl. 

Supongamos que la fase x tenga un potencial eléctrico represen- 
tado por y”. Se deduce que este potencial ejercerá una fuerza sobre 
cualquier cuerpo cargado, como por ejemplo un ion, Z, que esté en 
la fase. Esta fuerza ejercida es proporcional a la magnitud de la carga 
que lleva el ion, multiplicada por y”. Por convención, la carga de un 
ion se representa por 2. Por lo tanto z = 1 cuando el ion es, como 
el Nat. un catión monovalente y z = - | cuando el ion es un anión 
monovalente como el C17. Podemos, por lo tanto, escribir fácilmente 
la expresión de la fuerza eléctrica P, a la que el ion está expuesto en 
la fase x: 


P => Z] y” (2.3) 


Ya señalamos en el apartado anterior que tiene poco interés el 
considerar las fuerzas que se ejercen sobre una sola partícula, ya 
sea una molécula o un ion. Es una práctica corriente, trabajar en 
términos de moléculas g (moles) y de iones-g. También recordaremos 
que un ion-g de cualquier ion monovalente lleva una cantidad de 
carga electrostática igual a un Faraday (F). Por lo tanto, podemos 
concluir que la fuerza eléctrica ejercida en un ion-g de un ion / en 
una fase a está dada por: 


P = z¡Fy* (2.4) 


Esta fuerza P, como mencionásemos antes, se suma a las fuerzas 
no eléctricas, que como vimos en el Capítulo 1 actúan sobre solutos 
sin carga. Por ello, para hallar una expresión del potencial electro- 
químico (ñ) de un ion, Z en una base «, hay que sumarla al miembro 
derecho de la ecuación 1.11: 


jo = u +RTIx + 24 (2.5) 


Tenemos con la ecuación 2.5 una expresión completa del potencial 
electroquímico de un ion / en una fase «. Podemos ahora considerar 
cómo puede esperarse que se distribuya un tal ion a través de una 
membrana permeable que separe dos fases œ y f. Esta situación es 

undamental para nuestra comprensión del funcionamiento de las 
neuronas donde los ¡ones se distribuyen a través de la membrana neu- 
ronal entre el interior y el exterior de la célula, 
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27 Deducción de la ecuación de Nernst 


La Fig. 2.4 muestra la situación física que vamos a exponer: 


Membrana 


Fase f 


Fase a 


Ion 1, disuelto en Ion I, disuelto en 
agua agua 





FIG. 2.4 Situación física básica para el desarrollo de los 
potenciales electroquímicos. 


La figura muestra dos fases œ y f separadas por una membrana 
permeable al ion Z. En general, el potencial eléctrico de la fase a di- 
ferirá del de la fase 8. Igualmente la fracción molar, x, de 7 en la fase a 
no será la misma que su fracción molar en la fase f. Tenemos, por 
lo tanto, fuerzas eléctricas y de difusión que actúan sobre 7 al mismo 
tiempo, y que lo hacen moverse de « a $ o viceversa. Queremos saber 
cuál es el balance de estas fuerzas, para poder predecir la dirección 
en que se moverá realmente 7. 

Para ello utilizamos una de las ideas importantes expuestas en el 
Capítulo 1. Recordaremos (ecuación 1.2) que una sustancia química 
está en equilibrio dinámico a través de una membrana permeable, 
cuando sus potenciales químicos en ambos lados son idénticos. 
Exactamente el mismo razonamiento puede aplicarse a las sustancias 
iónicas. Cuando el potencial electroquímico de 7 sea el mismo €n 
ambos lados de una membrana, no habrá más movimiento en masa 
del ion. Exactamente el mismo número de iones atravesarán la mem- 
brana, tanto en un sentido, como en el sentido contrario, durante el 


O a 
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mismo tiempo. Esta condición para un equilibrio dinámico puede 
expresarse simbólicamente de la manera siguiente: 


n= (2.6) 


Con ayuda de la ecuación 2.5 podemos desarrollar la ecuación 
2.6 de este modo: 


12 + RTln + z¡FY" = p9 + RT inxh + zF? (2.7) 


Se puede eliminar el término ¿47 de ambos miembros de 2.7 y 
tenemos: 


RT lIn x% + 2/Fp* = RT ln x + zP’ 
lo que ordenado y sacando z;F y RT factor común da: 


z¡F(y* — y 2) = RT(ln x$ — In x7) 


RT. xê 
y a des P =- — “i 2.8 
Osea: y*— y zF In (2.8) 


Finalmente señalemos que el término (y” — y’) del miembro 
izquierdo de 2.8 representa la diferencia de los potenciales eléctricos 
de las dos fases a y ff. Esta diferencia de potencial tiene que estar 
localizada evidentemente a través de la membrana que separa las 
dos fases. Convencionalmente se representan por E o V. De aquí 
que podamos escribir la ecuación 2.8 más sencillamente: 


RT, x$ 
= — In < 2.9 
V zF In E (2.9) 


Encontraremos según vayamos avanzando en nuestro estudio 
que la ecuación 2.9 tiene una gran importancia en neurofisiología. Se 
llama ecuación de Nernst, y tal como hemos deducido, nos relaciona 
la distribución de los iones a través de una membrana con el Poten- 
cial de la membrana. Es importante recordar que la ecuación sólo 
es válida en el caso de que la membrana sea completamente permeable 
al ion considerado. Cuando éste es el caso, hay un movimiento de 
lones en gran escala hasta alcanzar un estado de equilibrio dinámico. 
Este estado, simbolizado por la ecuación 2.9, es tal, que las fuerzas 
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de difusión debidas a una diferencia en la fracción molar del ion en 
las dos fases, están exactamente compensadas por la fuerza electros- 
tática debida a la diferencia de potencial entre las dos fases. 


2.8 Equilibrio a través de membranas, 
y potenciales bioeléctricos 


La ecuación de Nernst muestra que cuando un ion difusible está 
distribuido asimétricamente a través de una membrana, engendra 
un potencial a través de ésta. Consideremos ahora una causa muy 
corriente de esta asimetría iónica, por lo tanto de las diferencias de 
potencial eléctrico a través de las membranas celulares. 

Básicamente, la causa de las distribuciones desiguales, que vamos 
a considerar, está en la presencia dentro de las células de iones grandes 
e indifusibles. La presencia de estos iones modifica la distribución 
de todos los restantes. 


La membrana celular, como veremos en el Capítulo 3, es muy 


fina, y está hecha de proteínas y de lípidos. Por ahora podemos con- 
siderarla como un colador con agujeros diminutos. Sólo los iones 
pequeños, como el K* y el CI” (ver Tabla 2.1) pueden pasar a través 
de estos agujeros. Las moléculas y los iones mayores quedan retenidos. 
El protoplasma de las células tiene, por supuesto, muchos iones 
grandes. Entre éstos los más destacables son las proteínas y los amino- 
ácidos. El fluido extracelular que baña a la célula, contendrá muchos 
menos, si es que tiene alguno, de estos iones pesados. l 
Consideremos el caso en el que una solución de proteinato po- 
tásico (PrK), dentro de una célula, está separada de una solución 
extracelular de cloruro potásico (CIK) por una membrana. Esta 
situación se esquematiza en la Fig. 2.5. ; 
En la Fig. 2.5 «i» y «e» significan interior (intracelular) y exterior 
(extracelular) respectivamente. La línea vertical representa la mem- 
brana: permeable para el K* y el CI”, pero no para el Pr”. Final- 
mente suponemos que hay «a» moles de PrK dentro de la célula y 
«b» moles de CIK en el exterior. ; i 
Ahora bien, como hemos estado recalcando hasta aquí, los 10nesS 
y las moléculas del mundo submicroscópico están en un estado de 
agitación continua, moviéndose en todas las direcciones. Se deduce 
que los iones bastante pequeños para atravesar la membrana lo 
harán hasta alcanzar un estado de equilibrio dinámico. Sin embargo, 
ya que Pr” es por definición incapaz de cruzar la membrana, una 
cantidad equivalente de catión (K+) queda retenida dentro de. la 
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FiG. 2.5 Equilibrio de Gibbs-Donnan: estado inicial. 


célula, por la fuerza electrostática. Este razonamiento no se aplica 
al K* y al CI” del espacio extracelular. Ambos ¡ones pueden atra- 
vesar la membrana. Supongamos, que «x» moles de CIK difunden 
a través de la membrana. Este movimiento está señalado en la F ig. 2.6. 

Pero, ¿cuál es el valor de «x» en esta formula? Es decir, ¿cuánto 
CIK atraviesa la membrana, mientras se alcanza una situación de 
equilibrio dinámico? Para poder contestar a esta pregunta, tenemos 


que considerar lo que significa «equilibrio dinámico» en el contexto 
de la Fig. 2.6 


Membrana 
i e e 


K 
«a» moles 
fal 


+ 


Kt 
| (b — x) moles 
cr) 


— 
«x» moles 


FIG. 2.6 Equilibrio de Gibbs-Donnan: estado final. 


No es difícil ver que el movimiento general de los iones difusibles 


Continuará hasta que el número de ¡ones que se acerquen a la mem. 
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brana desde el exterior esté exactamente compensado por el número 
de iones que se acerquen desde el interior, durante un intervalo de 
tiempo dado. En otras palabras, hasta que los potenciales electro- 
químicos de los iones difusibles de dentro y de fuera sean iguales. 
Recordaremos que esta condición está expresada, para un solo 
ion por la ecuación 2.6. Cuando se obtiene esta condición, aunque 
continúe el flujo de iones difusibles a través de la membrana, en ambas 
direcciones, ya no habrá más movimiento en gran escala. O sea, que 
los iones difusibles estarán en equilibrio dinámico. 

En la situación físico-química representada en la Fig. 2.6, hay 
dos clases de ¡ones difusibles. La condición de equilibrio viene dada 


por la ecuación siguiente: 
uk X Her = Hk X He (2.10) 


Podemos en los sistemas biológicos, y en primera aproximación, 
sustituir concentraciones por potenciales químicos. Una vez hecho 


esto obtenemos: 
(la + x) x (x) = (b — x) (b — x) (2.11) 


En la ecuación 2.11 una cosa es inmediatamente obvia. Como 
«x» es un factor positivo, (a + x) es por lo tanto mayor que (x): 
Es decir: ? 


[K+] > [CI], (2.12) 


Pensando un poco veremos que si 2.11 se cumple, podemos de- 
ducir que: | 


a+x)>(b=x) y (x)< (b— x) (2.13) 
Osea, 
[K+] > [K+] y [C] < [Cl]. 
Vemos, por lo tanto, que la existencia de un ion indifusible de un 


lado de la membrana, afecta a la distribución de todos los iones difu- 
sibles. Si sustituimos en la ecuación de Nernst las cantidades de 10né5 


2 s, p . e . hi 
La concentración en moles ó iones gr., de una sustancia se simboliza escribiendo 
la fórmula de esta sustancia dentro de corchetes. 
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difusibles, está claro que obtendremos un valor para V, el potencia! 
eléctrico a través de la membrana: 
_ RT, [Rk y RT fall, 
= n 7 aa A ln 

F [Kk -F [Cl 








V (2.14) 


En general, por supuesto, la situación iónica de los tejidos bio- 
lógicos es mucho más complicada que la representada en las Figs. 2.5 
ó 2.6. Están presentes un gran número de iones distintos, difusibles 
e indifusibles. Aunque, como veremos, la ecuación de Nernst nos 
dé una buena aproximación al valor observado de V, para un trabajo 
más exacto necesitamos una formulación más compleja. Esta expre- 
sión más complicada se debe a Goldman, y se llama consiguientemente 
ecuación de Goldman. Sin embargo, para nuestros fines la ecuación 
de Nernst es adecuada. 


2.9 Un computador al estado líquido 


Hemos hecho un intento en este capítulo y en el Capítulo 1 para 
sentar las bases físico-químicas del estudio del mecanismo del cere- 
bro. Ya hemos dejado claro que las consideraciones sobre el movi- 
miento de iones de un medio acuoso, están muy lejos de las considera- 
ciones del ingeniero electrónico, sobre los movimientos de electrones 
a lo largo de un conductor metálico y en los semiconductores. De la 
misma manera vemos al avanzar en nuestro estudio que la estructura 
y el funcionamiento del cerebro vivo, son radicalmente distintos, en 
ACTOS aspectos, de un computador electrónico. Tan diferentes, des- 

e luego, como puedan ser seis caballos de un motor de seis caballos, 
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Capítulo 3 
PROTEINAS, ACIDOS 


NUCLEICOS 
Y BIOMEMBRANAS 


3.1 Componentes de la célula viva 


Hasta aquí en nuestra exposición nos hemos centrado sobre 
algunos aspectos esenciales del mundo inorgánico. Hemos visto que 
en este mundo predomina un movimiento submicroscópico ince- 
sante. Sólo en el cero absoluto — 273° cesa esta danza frenética. Ya 
hemos señalado (p. 38) que esto impresionó a los pensadores de la 
antigúedad clásica; realmente de este hecho sacaron la conclusión 
de que el mundo entero estaba vivo. Hoy día sabemos que el baile 
de las partículas de polvo en un rayo de luz se debe a corrientes de 
aire diminutas, y a otras causas submicroscópicas. Sin embargo, nos 
sentimos inclinados a estar de acuerdo con su tesis principal, no existe 
ningún abismo entre la creación animada y la inanimada. Los grandes 
descubrimientos de la biología moderna no dejan ninguna duda: lo 
«vivo» ha evolucionado a partir de lo «no vivo». Una continua 
cadena de formas une un organismo tan complejo como un hombre 
con un cristal tan sencillo como el de sal común. El sitio donde dibu- 
Jamos la línea de separación entre lo animado y lo inerte es completa- 
mente arbitrario. Esto nos tiene que hacer pensar en cuál es el sitio 
de la mente en la naturaleza. 


Con fines prácticos, sin embargo, es corriente distinguir lo que es 


64 


A EZ ERE AR Y ETA 


proteínas, ácidos nucleicos y biomembranas Es 
activo de lo que está muerto, lo vivo de lo no vivo. También se suele 
trazar esta línea a nivel de la célula. Esta se puede definir como la 
entidad más simple, capaz de vida independiente. Esta independencia 
se basa en una habilidad para reproducir su mismo género, si se aisla, 
Es decir, que las células, por definición poseen un mecanismo ge- 
nético formado por ácidos nucleicos y enzimas proteicos. En parte 

ara evitar que los componentes de este mecanismo vital se difundan 
en el medio que las rodea, las células están limitadas por una membra- 
na diferenciada. Esta membrana limitante tiene también la tarea, 
de importancia vital, de regular los ingresos y las salidas de materia. 
En las células nerviosas, como ya hemos señalado, la membrana 
tiene otras propiedades muy importantes. 

En este capítulo veremos brevemente estos componentes esenciales 
de las células vivas. El sistema nervioso, como todas las otras partes 
del cuerpo humano, está compuesto por células. En capítulos pos- 
teriores veremos cómo los componentes de las células que se describen 
a continuación, juegan un papel importante en el funcionamiento 
del cerebro. 


3.2 Proteínas y ácidos nucleicos 


La característica principal de un organismo vivo es la propiedad 
de reproducirse por sí mismo. Dada esta propiedad, y asumiendo que 
la reproducción no sea siempre exacta, es fácil ver cómo podrían 
haber evolucionado los grandes montones de formas orgánicas que 
pueblan el planeta. No hay que invocar más fuerzas que las que reco- 
nocen la física y la química. En la inmensidad del tiempo la selección 
natural darwiniana ha hecho el cerebro humano. 

. „Como sabemos bien, hoy día los biólogos han mostrado en la 
última década que esta importante habilidad de autorreproducción 
se debe a la interacción de las proteínas y de los ácidos nucleicos. 
El desarrollo explosivo de la rama conocida como biología molecular 

a revolucionado el pensamiento en genética, y ha mandado sus 
Ondas de choque a través de toda la ciencia biomédica. 

_ Estas ondas de choque han alcanzado el campo de la neurobiolo- 
sia y han influenciado fuertemente la idea, por ejemplo, del funda- 
mento físico de la memoria. 

Os computadores electrónicos, se han equiparado irónicamente 
con «devoradores de información». El mismo calificativo puede 
aplicarse al cerebro vivo, ya que opera sobre la información que le 
s comunicada a través de los órganos sensitivos, y el animal se 
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comporta de una manera apropiada y determinada. Es, pues, muy 
interesante y sugestivo encontrar que uno de los principales temas de 
la biología molecular está también relacionado con la información. 
Por supuesto, que en este caso la información no proviene de los 
órganos sensitivos, pero se obtiene mediante métodos de prueba y 
error de selección natural que trabajan en un sistema genético. Los 
biólogos han mostrado que la información obtenida de esta manera, 
se guarda en «macromoléculas informacionales». 

Las macromoléculas informacionales son heteropolímeros. O sea, 
las unidades, o monómeros, que componen el polímero, no son todas 
iguales. Los organismos vivientes desarrollan dos tipos principales 
de heteropolímeros; los ácidos nucleicos y las proteínas. Los ácidos 
nucleicos están formados por monómeros llamados nucleótidos, 
mientras que los monómeros que forman las proteínas son los amino- 
ácidos. Se distinguen dos tipos de ácidos nucleicos; DNA en el núcleo 
y RNA en el citoplasma. Se pueden detectar en el DNA cuatro nu- 
cleótidos diferentes. Sólo se diferencian por su grupo básico, que pue- 


de ser adenina (A) citosina (C) guanina (G) o timina (T). El RNA. 


está compuesto de una manera semejante por una larga cadena de 
nucleótidos que son, en general, de cuatro tipos diferentes, depen- 
diendo de su base: adenina (A), guanina (G), uracilo (U) y timina 
(T). Las proteínas, por otra parte, tienen una estructura bastante 
más complicada, ya que están compuestas por veinte tipos distintos 
de aminoácidos. 

Uno de los adelantos más fundamentales alcanzados por los 
biólogos fue descubrir que la información hereditaria está inscrita 
en estos heteropolímeros biológicos, en forma de secuencias Únicas 
y específicas de sus unidades de monómeros. De una manera análoga 
se almacenan la información de las lenguas escritas, en forma de 
letras, espacios y señales de puntuación. 

Otro adelanto fundamental es que es posible traducir de UN 
lenguaje macromolecular a otro. Como se sabe hoy día, esta tra- 
ducción se hace en un solo sentido. Las células pueden traducir la 
información guardada en la secuencia de nucleótidos de sus ácidos 
nucleicos en secuencias de aminoácidos de las proteínas, pero nO 
viceversa. 

Piee tercer paso fundamental de la biología molecular es que Jas 

A nclas de aminoácidos de una proteína determinan su forma tri 

densioral, ttecuentemente complicada. su ez osta configura, 

enzimas son Proteina E par rece a ne 

muchas veces una Ai a Los apra gro a 
portancia. 
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Los medios por los cuales la información genética almacenada 
en la secuencia de nucleótidos del ácido nucleico celular, se transfor- 
ma en secuencia de aminoácidos, han sido el objeto de muchas inves- 
tigaciones brillantes. El resultado de este trabajo se puede resumir 
en esta frase que ha sido llamada el «dogma central» de la biología 
molecular: «El DNA hace RNA y el RNA hace las proteínas.» 

Examinemos con algo más de detalle que significa esta frase. 
Primero digamos que existen hoy en día muchas pruebas para de- 
mostrar que la información hereditaria se guarda en el DNA en 
forma de un código de tripletes. Esto significa que los tripletes de 
nucleótidos son específicos para cada aminoácido. GCU, por ejemplo, 
significa alanina, UAC, significa tirosina. Esta información como 
hemos señalado, está en la estructura del DNA y esta molécula, en 
las células superiores, está casi exclusivamente en el núcleo pero las 
proteínas se sintetizan en el citoplasma, con frecuencia a alguna 
distancia del núcleo. Por ello, es necesaria alguna forma de transmitir 
la información genética a través de la célula. 

Aquí es donde interviene el RNA. Hemos visto que el «dogma 
central» expresa que el DNA forma al RNA. En realidad un tipo 
especial de RNA —el RNA mensajero (RNAm)— es sintetizado a 
lo largo del DNA nuclear y lleva sus características a los sitios donde 
se realiza la síntesis proteica en el citoplasma. Estos sitios de síntesis 
toman la forma de pequeños gránulos que se conocen como riboso- 
mas. En las células de los metazoos, los ribosomas se encuentran con 
frecuencia ligados a las membranas del retículo endoplásmico. Este 
es especialmente el caso de las células que son muy activas en la 
sintesis proteica. Es interesante señalar que contamos dentro de estas 
células muchas células nerviosas (p. 201). 
la o la llegada del RNAm al ribosoma, no termina, Sin embargo, 
Es a En este punto otro tipo de RNA juega un papel vital. 
tipos PAS de transferencia (RNAt). Existen por lo menos veinte 

Istintos de moléculas de RNAt; por lo menos una específica 
o a clase de aminoácido. Se encuentra que los aminoácidos 

Plasmáticos están ligados a la molécula apropiada de RNAt. 

a ontramos también que al otro extremo de la molécula de RNAt 
eel triplete de nucleótidos. Este triplete de A e necio 
molécula de a a y sólo en uno, de los tripletes de nucleótidos de la 
a OS pues, a ver cóm 

aje molecular al otro. La Fig. 

t se alínean por sí solas sobr 

cuencia copiada del patrón de D 
€ patron de 


o se efectúa la traducción de un 
3.1 muestra cómo las moléculas de 
e la cinta de RNAm, según la se- 
NA. Los aminoácidos ligados al 
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des 3.1 Diagrama esquemático para mostrar los aspectos esenciales de la síntes” 
de DÑA pa una cadena de RNAm se está sintetizando a lo largo de un molde 
pci ano la síntesis se ha completado, el RNAm se desprende y pasa 4 los 
aminoá id (b). Aqui hace de «cinta programadora» determinando la secuencia de 
aminoácidos en la proteina que se está sintetizando. El sitio del RNAt «del lado 
izquierdo» que se menciona en el texto está dibujado en la parte superior del diagrama- 


proteinas, ácidos nucleicos y biomembranas 
remo de las moléculas de RNAt son, por consiguiente, ah- 
a secuencia también específica. Además, la secuencia 
ada por la secuencia de nucleótidos de la molécula 


otro ext 
neados en Un 
está determin 


de DNA. | sin 
La Fig. 3.1 (b) muestra que cada ribosoma puede recibir dos 


as de RNAt. Cuáles son las dos moléculas de RNAt que son 
recibidas viene determinado, por supuesto, por el molde de RNAm. 
Una vez que los dos RNAt están en posición, los aminoácidos que 
están sujetos pueden encadenarsc. Cuando ocurre esto la molécula 
de RNAt del lado izquierdo se desprende y se aleja del ribosoma para 
efectuar otro ciclo. El ribosoma mueve entonces un triplete de RNAm 
hacia la derecha. Esto implica que el complejo del lado derecho, de 
RNAt y aminoácido, se mueve hacia el lado izquierdo del ribosoma. 
Esto libera el lado derecho para que otro complejo de RNAt y amino- 
ácido lo ocupe: cuando esto ocurre se repite la secuencia de aconteci- 
mientos de esta manera. Una larga cadena de aminoácidos, unidos con 
un orden específico empiezan a crecer en la «parte superior» del riboso- 
ma. Cuando se ha completado la cadena de aminoácidos, un triplete 
especial de la cinta de RNAm hace que se desprenda del ribosoma. 
Se cree que las fuerzas termodinámicas se encargan de que la cadena 
de aminoácidos tome una conformación tridimensional particular. 


molécul 


3.3 Conectando y desconectando 
los genes 


Existen muchas pruebas que demuestran que la dotación de DNA 
de todas las células de un organismo, aunque sean células muy espe- 
cializadas, tiene todavía la información necesaria para especificar la 
forma y la función del organismo entero. Esto es un hecho muy cho- 
cante. Significa que la dotación de DNA de células tan especializadas 
como las neuronas, lleva toda la información necesaria para progra- 
mar la producción, digamos de insulina, hemoglobina y pepsina, o 
a especificar las características morfológicas de un riñón, del híga- 

x o de una célula intestinal. Quiere también decir que este potencial 
los P ogramación, está normalmente «desconectado». El estudio de 
de por medio de los cuales quedan los genes «conectados o 
a os) constituye uno de los capítulos más fascinantes de 
cn Ogía molecular. Es además muy posible que este tema tenga una 

Portancia considerable para la neurobiología.  — 
En ias concretemos lo que entendemos por el término «gen». 
mayoría de los casos podemos decir que un gen es una parte del 
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DNA celular, responsable de la programación de la producción de 
un solo polipéptido o de una sola proteína. Veremos después, que 
algunos genes —los genes operadores— se salen de esta definición. 
Estos genes inician la actividad de los otros genes. 

Resumimos en la Fig. 3.2 la comprensión actual de los meca- 
nismos responsables de la conexión y de la desconexión de los genes. 


RNAm, 





Ribosoma 





0 pr 


Factores citoplasmáticos 


FIG. 3.2 Control de la expresión de un gen estructural: R = gen 
regulador; O = gen operador; E = gen estructural; Rp = proteína 
represora; P = proteína cuya síntesis está programada por el gen 
estructural. € 


La figura muestra un trozo de DNA que está formado por tres 
genes. El gen estructural es capaz de programar los ribosomas de la 
célula, a través del RNAm,, para que sinteticen una proteína enzimá- 
tica o estructural P. Esta actividad de programación, esto €s de 
sintesis de una tira de RNAm a lo largo del gen estructural, se inicia 
mediante el gen operador (0). Sin embargo, la actividad dei gen 
operador está controlada por otro gen, el gen regulador (R): Como 
muestra la Fig. 3.2, este gen puede programar la síntesis de una pro” 
teina globular más grande Rp. Esta proteína está diseñada específica- 


proteinas, ácidos nucleicos y biomembranas 7: 
mente para inhibir la actividad del: gen operador. De esta mane- 
ra el gen regulador mantiene este gen estructural particular «des- 
conectado». 

Sin embargo, la proteína producida por orden del gen regulador 
está expuesta a la influencia del medio citoplásmico. Estas influencias 
pueden alterar su configuración tridimensional de forma que ya 
no pueda ejercer su función. En consecuencia el gen estructural, 
queda libre de toda inhibición —se dice que queda activado. Por 
lo tanto, los ribosomas fabricarán su proteína particular P. Se sabe, 
que por el contrario, en algunos casos, el gen regulador programa 
un represor proteico inactivo. En este caso las influencias citoplás- 
micas pueden afectar al represor inactivo convirtiéndolo en la forma 
activa. En consecuencia se inhibe el gen operador y el gen estructural 
se «desconecta». 

Estos mecanismos genéticos han sido estudiados detenidamen- 
te en las bacterias y no hay ninguna razón para suponer que no 
funcionen igual en las células de organismos más complejos. Real- 
mente existen muchas pruebas sugestivas de que así es*, Desde 
el punto de vista de la neurobiología, la característica más im- 
portante es que operan a través del citoplasma de la célula. Tam- 
bién es significativo que el control del citoplasma parezca estar 
ejercido mediante el cambio de la configuración tridimensional de 
una gran proteína globular. Se sabe que la estructura tridimensional 
de las proteínas globulares depende de los jones que las rodean. 
Veremos en los siguientes capítulos que la propagación de los im- 
pulsos nerviosos, una de las características fundamentales del me- 
canismo cerebral, se basa en flujos de iones. Podemos especular ya 
que no podemos decir más todavía, que estos flujos de iones son 
suficientes para alterar la configuración de las proteínas represoras 
en el citoplasma neuronal. Es decir, que es posible que la actividad 
neuronal, durante la evolución química, se ligase con el sistema 
ATT de la célula. Esta posibilidad, como veremos en el Capítu- 

> ENE UN interés muy peculiar en relación con el problema de la 
memoria cerebral. 
e E solig de una neurobiologia molecular por este ma an es, 
Protein Sna una tarea para el futuro. El papel eel io ra por las 
en disc Sy los ácidos nucleicos en la vida del cerebro, est todavía 
cret usion. Sin embargo, no puede dudarse que el mecanismo del 

“oro depende íntimamente de las propiedades de las membranas 


; ` 
rial ( D un breve resumen de estas pruebas, ver Biología Molecular, Alianza Edito- 
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de las células nerviosas. Por ello, nuestra tarta siguiente ha de ser 
la de ver algunas características de las membranas biológicas. 


3.4 Biomembranas 


Puede que nunca averigiiemos como se formó la primera membra- 
na limitante. Parece seguro, sin embargo, que como todas las mem- 
branas biológicas actuales, se basó fundamentalmente en las propie- 
dades físico-químicas de ciertas moléculas lipoideas. 

Los lípidos forman un grupo hetereogéneo de moléculas que 
tienen pocas características comunes, excepto que tienen una insolu- 
bilidad muy marcada en el agua. Tienen importancia para la arqui- 
tectura de las membranas biológicas de dos tipos principales de 
lípidos: los esteroles y los fosfolípidos. El esterol más importante es 
el colesterol cuya fórmula estructural se muestra en la Fig. 3.3. 


HO 


FIG. 3.3 Fórmula estructural del colesterol. Los gru- 
pos CH, están representados por circulitos. 


Distintos tipos de los fosfolípidos tienen un papel importante en 
la estructura de las membranas biológicas. En general tienen la 
estructura que se muestra en la Fig. 3.4. | 

La molécula mostrada en la Fig. 3.4 consiste en dos partes bas- 
tante diferentes. En el lado derecho tenemos dos largas cadenas de 
hidrocarburos. Estas cadenas pueden tener más de veinte átomos de 
carbono. Esta parte de la molécula es completamente insoluble €” 
agua porque los átomos que constituyen las cadenas de hidrocal- 
buros están unidos por enlaces covalentes, y porque no hay posibi- 
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Fic. 3.4 Fórmula general de un fosfolípido. Para más explicación 
ver el texto. 


lidades para un enlace de hidrógeno. En este aspecto los fosfolípidos, 
son lípidos típicos. Sin embargo, en el lado izquierdo de la molécula 
hay un grupo fosfato, y un grupo variable, simbolizado por la «X». 
Ambos grupos son ¡onizables, y, por lo tanto, tienen cargas electros- 
táticas en soluciones acuosas. De nuestra discusión en el Capítulo 2, 
deducimos que esta parte es soluble en agua. Por ello, los fosfolípidos 
tienen unas características de solubilidad dobles. Un extremo de la 
molécula, la parte de la cadena de hidrocarburos, es completamente 
insoluble en agua, el otro extremo, el grado del grupo fosfato, es 
completamente soluble. Esta propiedad, como veremos, tiene una 
importancia fundamental para la estructura de las membranas bio- 
lógicas. 

Antes de continuar, detengámonos a considerar brevemente la 
naturaleza del grupo variable «X». La Tabla 3.1 muestra que este 
grupo puede variar desde un simple átomo de hidrógeno hasta grupos 
nitrogenados bastante complicados, de etanolamina, serina y co- 
lina. Todos estos grupos están más o menos cargados electrostática- 
mente y, por lo tanto, son capaces de insertarse en una fase acuosa. 
en: ahora cómo las propiedades de solubilidad de las mo- 
li q j fosfolípidos son la causa de algunos tipos de organización 
serps ae Quedó claro de nuestra discusión anterior que las 
A ha as de fosfolípidos tienden a orientarse en las interfases 
filo: e acelte/agua de una manera regular. Los extremos hidró- 
e tienden a ir hacia el agua), se colocarán dentro del agua 
del a ras que los extremos de hidrocarburo hidrófobos (que huyen 

e E se proyectarán en el aire o en el aceite. Tales extensiones 
5 pe de fosfolípidos se denominan capas monomoleculares, 

ra manera, monocapas. 
bién ta forma de organización multimolecular que presentan tam- 
as moléculas de fosfolípidos es la de micela o gotita. Las micelas 
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TABLA 3.1 
Fosfolípidos 
| Nombre Grupo variable X | 
Acido fosfórico —H 
MN | 
¿o CH, | 
Fosfatidil colina —CH, -— CH), — N-CH, | 
(lecitina) “CH; | 
Fosfatidil etanolamina CH, — CH, — NH, 


*NH, 


Fosfatidil serina 


| 
| 
(cefalina) | 
| 





FiG. 3.5 Capa monomolecular de moléculas de fosfo- 
lípidos. Los extremos polarizados de las moléculas se 
representan por círculos punteados, y las cadenas hidró- 
fobas de hidrocarburos, por tiras en zig-zag. De Biología 
Molecular. Alianza Editorial 1971. 


de fosfolípidos se forman automáticamente en el seno de una fase 
acuosa u oleosa. El fundamento físico-químico de esta formación 
se muestra en la Fig. 3.6. En una fase acuosa los fosfolípidos forman 
esferas diminutas con sus extremos hidrófilos hacia afuera y SUS 
colas hidrófobas hacia dentro. En una fase orgánica como en el aceite 
de oliva ocurre lo contrario, las micelas de fosfolípidos se forman Con 
sus extremos hidrófilos apuntando hacia el centro y sus cadenas 
hidrófobas de carbohidratos, hacia afuera. 


inas ácidos nucleicos y biomembranas 
protemnes: 





(a) (b) 


36 Micelas de fosfolípidos. Los fosfolípidos forman dos tipos 
principales de micelas, según la naturaleza de la fase que los rodea. Si la 
fase es una solución acuosa, los extremos hidrófilos de los fosfolípidos 
están bacia fuera (a) Si por otra parte, la fase no es polar, como el benceno, 
las extremidades hidrófobas están hacia fuera (b). Recordemos que en 
la mavoría de las situaciones las fases no polares, siempre están contami- 
nadas por lo menos con indicios de agua. Esta agua es la que es atraída 


al centro de la micela. 


FIG. 


Sin embargo, ninguno de los tipos de organización multimolecu- 
lar esquematizados en las Figs. 3.5 y 3.6, podría actuar por sí solo 
como una membrana biológica. La capa monomolecular mostrada 
en la Fig. 3.5, no puede por definición separar dos fases acuosas 
entre sí. Esta, sin embargo, es la función de las membranas celulares. 
Las fases intracelulares y extracelulares, son invariablemente, solu- 
ciones acuosas. Pero no es muy difícil imaginarse cómo los fosfolí- 
pidos podrían formar tales membranas. 

Todo lo que tenemos que suponer es que los fosfolípidos en vez 
du formar una capa monomolecular, se organizan formando una 
capa bimolecular. Si la membrana se forma con las cabezas hidrófilas 
de los fosfolípidos hacia afuera (Fig. 3.7) la membrana podría separar 

Os fases acuosas. 
o llegado a la organización esquematizada por la Fig. 3.7, 
ubili Ads por una consideración sobre las características de so- 
e las moléculas de fosfolípidos. Sin embargo, nos es muy 
FIG. 37 Una capa bimole- 


m 


E) lípidos. 
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dificil establecer la realidad de este tipo de estructura. Capas bimo- 
leculares artificiales, se pueden formar pintando con una solución 
de fosfolípidos, sobre un pequeño agujero hecho a través de una 
plancha de plexiglás que separe dos soluciones acuosas (Fig. 3.8). E] 
disolvente en el cual los fosfolípidos están disueltos se dispersa 
rápidamente en la solución acuosa, y deja algunos fosfolípidos agrega- 
dos juntos a través del agujero donde forman una membrana muy 
fina (Fig. 3.8 (b) ). Es posible mostrar mediante una técnica óptica 
que tal membrana sólo tiene el espesor de dos moléculas de fosfo- 


lípidos. 





(a) (b) 


FIG. 3.8 Formación de una capa bimolecular artificial de fosfo- 
lípidos. Se pincela con una solución de fosfolípidos sobre la aper- 
tura mostrada en (a); después de que el disolvente ha difundido 
en la solución de ClNa, queda encima de la apertura una capa 
bimolecular de los fosfolípidos como se muestra a mayor escala 
en (b). Según Mueller, P., Rudin, D. O., Ti Tien, H. y Wescott, 
hu C. (1963), «Methods for the formation of single bimolecular 
ipid membranes in aqueous solution», J. Phys. Chem., 67, 534-535. 


H A hecho de que los fosfolípidos puedan formar membranas 
Aa capas separando fases acuosas desde luego, no demuestra, que 
gan esta función en la Célula vida. Sin embargo, existen muchos 


datos hoy, que muest s , 
: ' ran que el núcleo de las ¡ológicas 
sin duda posee esta estrúctura. membranas biologi 


m 5 a 
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Desde hace tiempo se sabe que las biomembranas contienen gran 
cantidad de proteínas. Realmente la mayoría de las membranas bio- 
lógicas están formadas por cantidades aproximadamente iguales de 

roteínas y de lípidos. Además se cree que están presentes pequeñas 
cantidades de hidratos de carbono. Se cree que estas moléculas no 
lipoideas, están unidas a ambas superficies de la doble capa de fos- 
folípidos. Esta concepción de la estructura de las membranas bioló- 
gicas está esquematizada en la Fig. 3.9. 


tun Ytra se 
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membranas biológicas. El coleste- 
rol, presente en algunas membra- 
nas, se ha omitido. Las espirales en 
punteado representan a las pro- 


DO 
FIG. 3.9 El concepto clásico de 
l 75 A la arquitectura molecular de las 
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Esta concepción de la estructura de la membrana nos ha sido 
revelada por la microscopía electrónica. De hecho, la imagen de 
una membrana biológica, varía algo con los diferentes métodos de 
Preparación de la muestra. En la mayoría de los casos se puede ver 
una estructura trilaminada, como un «sandwich». Se cree que el 
tinte electrónico, por ejemplo, tetróxido de osmio, se deposita sobre 
los extremos polares de las moléculas de fosfolípidos, y quizás tam- 
bién sobre las cadenas laterales de aminoácidos de las proteínas. 
En contraste con esto, las cadenas de hidrocarburos de los fosfolí- 
Pidos no toman la tinción, y son las responsables de la capa translú- 
cida en el centro de la membrana. Esta estructura trilaminar de la 
membrana puede verse en varias láminas de este libro, como por 
“JEmplo las Láminas II (b) y VI. | 
ei microscopistas electrónicos, utilizando a pct rn 

ir i e la existencia Te 
Una Pr pue mg hongo jeans olor biológicas. En 

micelar en alguna de las mem gicas. En 
vez de extenderse en una hoja bidimensional más o menos continua, 
os fosfolípidos, según estos autores, estarían formando un gran 
numero de glóbulos diminutos o micelas. Vimos en la Fig. 3.6 que 
“sta es otra posibilidad de organización multimolecular de los fosfo- 
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FIG, 3.10 Dos posibilidades de la estructura de una membrana micelar. De 
Biología Molecular. Alianza Editorial 1971. 


lípidos. La Fig. 3.10 muestra el tipo de estructura que una membrana 
micelar podría tener. 

Es probable que la estructura de la mayoría de las membranas 
biológicas sea muy lábil. Por ello, no es improbable que la misma 
membrana en un momento determinado, pueda presentar la forma 
de una hoja bimolecular, y en otro momento, estructura micelar. . 

Otra alternativa, es la estructura propuesta por algunos investi- 
as a mitad de camino de la membrana formada por una 
amina bimolecular, y la membrana micelar. Estos investigadores» 
sugieren que la doble capa lipoidea, que hemos descrito, pudiera 


proteinas. ácidos nucleicos y biomembranas ) 

ar como un soporte, al cual se fijarian, las proteínas globulares. 
nom bien, las proteínas globulares tienen muchas actividades bio- 
gicas Por ejemplo, todos los enzimas son proteínas globulares, 
Jos anticuerpos son proteínas globulares, etc. Si las membranas 
son realmente conjuntos de proteínas globulares, tendrán segura- 
mente muchas funciones además de actuar como el soporte estructural 
de las células. En el caso del sistema nervioso, este concepto de la 
estructura de la membrana, nos haría recorrer un largo trecho hacia 
la explicación de las extraordinarias afinidades químicas de las neu- 
ronas entre sí, como estudiaremos en el Capítulo 11. Más aún, si 
estos conjuntos macromoleculares pueden ser adaptados para fun- 
cionar como almacenes de la memoria, podremos también empezar 
a ver una explicación de su gran roliferación en los sistemas nervio- 
sos centrales. Fernández-Morán * ha señalado que si todas las mem- 
branas que están intrincadamente dobladas dentro del cráneo hu- 
mano, se estirasen, cubririan la superficie del planeta entero. 


299, en The Nen- 


2 
Fernández- cture in Nerve Cells» p. 
z-Morán F., «Membrane Stru New York. 1968. 


r > 9 e 
osciences, A Survey for Synthesis, Rockefeller University Press, 
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computan y señalan los patrones de respuesta apropiados, etc. En 
segundo lugar tenemos las células neurogliales o gliales. Estas células 
i tajan en número a las neuronas en el sistema nervioso 


“aunque aven . ; 
de los vertebrados, tienen un papel mucho más pasivo. Se cree que 





Capítulo 4 
CELULAS DEL SISTEMA 


NERVIOSO 


4.1 El sistema nervioso está formado 
por células 


Existen poderosas razones para creer que la «unidad vital» es 
la célula. Desde luego, los cuerpos de los animales y de las plantas 
mayores están subdivididos en células. Es fácil ver que esto es así, 
s1 £xaminamos, la piel, el intestino o la sangre al microscopio. Pero 
no es tan fácil de ver que esto ocurre también en el sistema nervioso 
central. 

Quizá esto no sea del todo sorprendente. El tejido del sistema 
nervioso central es enormemente complejo. Hasta principios de este 
o pa vestigadores respetados, prefirieron considerar a 
y sin dividir en a gran masa Sincitial sin subdivisiones claras, 
seguido arrastrando OS Aunque este concepto se haya 
La gran mayoría de k ah rd día la opinión de una reducida minoria. 
VIOSO central está prado a cree hoy que el sistema ner- 
del cuerpo. Estas células e d Es as, lo mismo que las otras partes 
las células nerviosas e dos tipos principales. Primero están 

O neuronas. Estas tienen todas las actividades 


característi i : 
isticas del sistema nervioso central: la conducción de los. 


impulsos neryj ió 
P “rviosos, la elaboración de la información sensitivas 


80 


“sirven de soporte de las células nerviosas, y que quizá tengan algún 


papel en su nutrición. 


42 La morfología de las neuronas 


«Cuando el organismo animal alcanza un cierto grado de complejidad multicelular, 
hay células especiales que tienen el expreso papel de conectar entre sí otras células. 
Tales células suelen ser alargadas ya que su función es la de estirarse de una célula 
a otra, formando hilos protoplásmicos y se interconectan, al conducir impulsos 


nerviosos.» ! 


Así introduce Sir Charles Sherrington a la célula nerviosa. Las 
neuronas, al revés de las otras células se caracterizan por una o varias 
prolongaciones bastante largas. Estas emergen de un cuerpo celular 


éstas se transmiten los mensajes nerviosos. Veremos en el Capítulo 5 


(= cyton o pericarion), metabólicamente muy activo. A lo largo de 


cencias de la célula nerviosa. Este sentido es el sentido ortodrómico. 
Es posible en algunos experimentos, hacer que los potenciales de 
acción se conduzcan en el sentido opuesto al normal. Este sentido 
se llama sentido antidrómico. 

. Se ha ido diferenciando muchas clases distintas de neuronas en el 
sistema nervioso central de los animales. Algunas de éstas se des- 
eribirán en otros capítulos. Estas neuronas diferentes pueden clasi- 
E de varias maneras distintas. Una clasificación importante se 
tipos en la forma-morfología. La Fig. 4.1 muestra algunos de los 
E mas importantes de morfologías que pueden adoptar las células 

ronales y neurosensoriales de los vertebrados. 
bal, muestra que en cualquier caso se puede detectar ciertas 
lc Izaciones fisiológicas. Un polo de la célula —la zona dendrítica 
“eptora—, es sensible a influencias extracelulares de varias clases. 
o OPuesto, es capaz de segregar pequeñas cantidades de sus- 
21,45 Químicas. Entre estos dos polos está el axón y el cuerpo de la 


Ce . bs . ra? 
lula nerviosa. El axón es una prolongación citoplasmática capaz de 
$ 


Sherrington, C. S. (1906), The Integrative Activity of the Nervous System, Cam- 


1 
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El Cerebro, 6 
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conducir rápidamente potenciales de acción, sin decremento. Sus 
características se expondrán con algún detalle en el Capítulo 5. 

A la izquierda de la Fig. 4.1 está esquematizada una célula neuro- 
sensorial (a). Este es, probablemente, el tipo más primitivo de célula 
conductora. Está desarrollada, por ejemplo, en el organismo más 

| inferior de los metazoos, los celentéreos. En el sencillo cuerpo de 
la Hydra, por ejemplo, las células neurosensoriales que responden 
a algún estímulo del medio ambiente —como la presión mecánica 
quizá, o sustancias químicas— envían señales directamente al órgano 
efector apropiado. Sin embargo, las células neurosensoriales no están 
limitadas desde luego únicamente a las clases de animales más pri- 
mitivos. Están desarrolladas en todas las especies animales incluyendo 
al hombre. En los mamíferos, las células neurosensoriales, se encuen- 
tran en la mucosa nasal, y en muchos órganos internos, así como en 
los músculos. Serán expuestas de una manera más completa en el 
Capítulo 7. 

Es fácil ver que, en cierto sentido, todas las células nerviosas son 
células neurosensoriales altamente especializadas. En efecto, todas 
las neuronas tienen que ser capaces de transformar los estímulos 
que tienen lugar en sus zonas dendríticas, en potenciales de acción, 
alo largo de sus axones. . 

En casi todos los casos, estos estímulos son de naturaleza química. 
Así, podemos considerar las neuronas como células neurosensoriales 

-altamente especializadas y sensibles a estímulos químicos. 

En la Fig. 4.1 (b) se muestra otro tipo de célula neurosensitiva. 
Este tipo de célula está desarrollado en muchos vertebrados, inclu- 
yendo a los mamíferos. Se estimula por los cambios de temperatura, 
o bien, por la deformación mecánica de su zona dendrítica. El axón 

i lleva la información que se refiere a estas variables al sistema nervioso 

central. Resaltemos que el pericarion de este tipo de célula neurosensi- 

i tiva, ya no es adyacente a la zona dendrítica. De hecho, el pericarión 
ER o | de estas células se encuentra alojado en los ganglios que están junto 
E T a la médula espinal. Observaremos también que la célula está orga- 
i nizada de manera que sólo surge una prolongación del pericarion. 
| Por ello se llama a este tipo de célula neurona unipolar, 

La célula representada en la Fig. 4.1 (c)es una neurona «genuina» 
y no una célula neurosensorial. Se la denomina célula bipolar por 
tener dos prolongaciones que surgen de su pericarion, Se encuentran 
neuronas de este tipo, en la retina del ojo (sección 8.4), por ejemplo. 
En este sitio están asociadas con células fotorreceptoras especializadas 
—los conos y los bastones—, los cuales cuando se les ilumina, se- 
' regan hacia la zona dendrítica de la neurona una pequeña cantidad de 


(e) 


Morfologia de las neuronas y de las células neurosensoriales. 


(d) 





(c) 


hi 






neurona. Para una explicación más detallada, véase el texto, de: Bodian, D. 


tésicas, (c) neurona bipolar, (d) neurona motora multipolar, (e) inter- 
(1962), «The generalised vertebrate neuron», Science, 137, 323-326. 


(a) células neurosensoriales olfatorias, (b) células neurosensoriales somes- 


(b) 
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Lámina IV. Algunos 
tipos de neuronas (ii) 
(a) Célula estrellada de 
la corteza visual de 
un gato. La escala 
de referencia mide 
50 u. (Tomado de 
D. A. Sholl, La orga- 
nización de la cor- 
teza cerebral Me- 
thuen and Co. Ltd. 


El cerebro y 
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(1956.) 
| 
| 
EE Tia, do 
Med y (b) Célula piramidal de 
la corteza cerebral S a S 
de los mamiferos. t Y E 7 
Esta foto muestra el 


crecimiento espiral 
(s) en las dendritas. 
Se ha mostrado que 
estas espinas hacen 
contacto sináptico 
con los axones de 
las otras células. ax 
= axón; b = región 
basal de la dendrita 
apical.(DeWhittaker, 
V. P. y Gray, E. G. 
(1962), «La sinap- 
sis, biología y mor- 
fologia», British 
Medical Bulletin, 
18, 223-7.) 





Lámina III. Algunos tipos de neuronas (i) 


(a) Célula de Purkinje del cerebelo ( x480). Las pequeñas inclusiones oscuras esférl 
cas de esta micrografía son células granulosas (véase Capítulo 11). icro- 

(b) Motoneurona multipolar de la médula espinal (x480). No se puede en esta MI 
grafía distinguir el axón de las numerosas dendritas. 
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(c) 


(e) 


FIG. 4,2 Algunos tipos de interneuronas que se encuentran en 
los cerebros de los vertebrados. 

(a) célula de Purkinje, (b) célula piramidal, (c) célula granulosa, 
(d) célula en cesta, (e) célula de Golgi. 


AS ae aa 


Células 


sustancia transmisora. Profundizaremos más en la biofísica de este 

comienzo del impulso en el Capitulo 6. 

No se cree que el potencial de acción comience en la propia zona 
dendritica. En vez de ello, se piensa que un estímulo adecuado en la 
zona dendritica conduce a la producción de un potencial de acción 
en la colina axónica (señalada con una flecha en la Fig. 4.1). Consi- 
deraremos esto con más detalle en el Capitulo 6. 

Quizá el tipo de neurona más estudiado de todos sea el que se 
muestra en la Fig. 4.1 (d). Esta es una neurona motora, o motoneu- 
rona de la médula espinal. La figura muestra que salen del pericarion 
un gran número de prolongaciones. Por ello, se dice que la célula 
es multipolar. La mayoria de estas prolongaciones son cortas y ra- 
mificadas. Las llamamos dendritas. Una de las prolongaciones es 
larga y no se divide hasta el final. Este es el axón. El axón emerge de la 
médula espinal hacia la musculatura del cuerpo a la que controla. 

Finalmente en la Fig. 4.1 (e) se representa una interneurona. Su 
morfología es muy similar a la de una neurona motora salvo que su 
axón está a veces ramificado. Las interneuronas están en su mayor 
parte incluidas dentro del sistema nervioso central. Así, mientras 

los telodendrones de las neuronas motoras terminan en un órgano 
efector —un músculo o una glándula— los telodendrones de las 
interneuronas se ramifican sobre las zonas dendríticas de otras neu- 
ronas. 

La Fig. 4.1 muestra que se puede aplicar una terminología unifi- 
cada a tipos muy diferentes de células nerviosas y neurosensitivas. 
Esta terminología generalizada se debe a Bodian?. Asegura que las 
regiones de las distintas células que tengan funciones similares reciban 
nombres semejantes. Así, en cualquier caso, la zona dendrítica res- 
Ponde a alguna forma de estimulación, la colina axónica es el lugar 
donde se genera el potencial de acción, el axón conduce el impulso 

sin decremento, y el telodendron segrega al llegar el impulso una 

Pequeña cantidad de sustancia neurotransmisora. 

E palmente las cinco células mostradas en la Fig. 4.1 no agotan 
e uto los tipos conocidos de morfología celular. A neuro- 
E de gos han identificado cerca de un centenar de formas diferen tes 

a. o en el cerebro. Algunas de estas formas se muestran 
odian ig. 4.2. En cualquier caso es aplicable la terminología de 


2 Bodian, D, (1963), «The generalised vertebrate neuron» Science, 137, 323. 
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43 La ultraestructura del pericarion 


Al microscopio electrónico, el cuerpo de la célula nerviosa 
muestra todas las características ultraestructurales de una célula 
que es metabólicamente muy activa (Fig. 4.3). 

La Fig. 4.3 muestra que todos los orgánulos celulares usuales 
—lisomas, retículo endoplásmico, ribosomas, aparato de Golgi— 
se encuentran en el pericarion de las células nerviosas. Los microsco- 
pistas ópticos señalaron hace tiempo que el citoplasma de los cuerpos 
de las células nerviosas eran muy granulosos. Estos gránulos se han 


llamado con el nombre de su descubridor, gránulos de Nissl. El mi- 


Lisosoma 







Nucléolo 


Poro nuclear 


Retículo endoplásmicoN> 
con ribosomas S 
adheridos 


Dendrita 


Mitocondria/ Núcleo 


Neurofibrillas 


en el axón 
Dendrita 


i Vaina de 
mielina 


FIG. 4,3 Ultraestructura del pericarion de una neurona. 
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croscopio electrónico muestra que esta sustancia de Nissl está for- 
mada por grandes masas de retículo endoplásmico con ribosomas 
“adheridos. Pero se sabe hoy bien que una característica diagnóstica 
de las celulas de los metazoos que sintetizan proteínas, es la pre- 
sencia de un retículo endoplásmico fuertemente desarrollado y mo- 
teado de ribosomas. La presencia de sustancia de Nissl es, por lo 
tanto, una buena prueba de que las células nerviosas sintetizan acti- 
vamente proteínas a lo largo de toda su vida. Según Caspersson”, la 
neurona es, sin duda, uno de los pocos tipos celulares que retienen 
en la edad adulta su capacidad embrionaria de síntesis proteica. Esta 
característica de las células nerviosas, como veremos en el Capitulo 15 

tiene implicaciones interesantes. l 
La microscopía electrónica, ha puesto en claro también la natu- 
raleza de las neurofibrillas, que también fueron observadas durante 
muchos años con el microscopio óptico. Se cree hoy, que las técnicas 
de tinción que hicieron visibles estas fibrillas al microscopio óptico, 
causaron la agregación de un gran número de filamentos y de túbulos 
submicroscópicos; en realidad nunca se han visto neurofibrillas en las 
neuronas vivas. Estos minúsculos neurofilamentos y neurotúbulos 
nos han sido revelados por el gran poder resolutivo del microscopio 
electrónico. Los neurofilamentos tienen un diámetro de 100A y los 
neurotúbulos de unos 230A. Ambas dimensiones están muy por deba- 
Jo del poder resolutivo de los mejores microscopios ópticos. Hoy se 
sabe también que se pueden observar túbulos de dimensiones seme- 
Jantes a los neurotúbulos en el citoplasma de muchos otros tipos de 
Células. La función de estos hilos proteicos es muy discutida en el 
momento presente; algunas autoridades se inclinan a favor de 
poa ición mecánica, para dar robustez a la célula, mientras que 
ola una actividad contráctil, quizá ligada con las corrientes 
disti smicas, otros por fin, los ven como diminutos canales que unen 

intas partes de la célula?. 

misra Squema del pericarion de una neurona en la Fig. 4.3 es el 
lo e E el de una célula muy activa. Está muy lejos de pareen 
que entes inertes, que reaccionan de de Si So y 
aS neur ituyen un computador electrónico. Como Bullock señala”, 
Onas son, sin duda, las unidades funcionales del sistema 


3 
ss persson, T. (1947), «The relations between nucleic acid and protein synthe- 


Sis» 
4 e - Symposium, 1, 127-151. , 
ay pruebas que demuestran que existen más neurotubulos en las dendritas que 


en : 
a Otro sitio de la célula nerviosa. | ; ; 
997. 1002. ock, T. H. (1959 ), «The neuron doctrine and electrophysiology» Science, 129, 
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del Mesoaxón en proceso 
Axón Hendidura de de elongación 
mesoaxón 





ón. 


Citoplasma de la 
célula de Schwann 





Núcleo de la 
célula de Schwann 


Linea intra periódica Hendidura del mesoaxón 





Linea densa periódica 


Axón 


FIG. 44 Mielinización. Para la explicación ver ; } 
i el texto. e of the 
Body, Faber and Faber, 1964. exto. The architecture of 


— o ata 


, l z 
Células del sistema nervioso J} 


nervioso, pero son unidades en el sentido sociológico más que en el 
sentido físico. Las neuronas son las unidades del sistema nervioso 
igual que las personas son las unidades de la sociedad. Las reacciones 
de estas unidades tan individualistas ante un estímulo dado son muy 
difíciles de predecir. 

Pero, si bien el pericarion puede reaccionar de maneras «diversas 
y extrañas» los axones son mucho más fiables. Este hecho, también 
se refleja, como veremos en el siguiente apartado en su ultraestructura. 


44 La ultraestructura de los axones 


Podemos considerar el axón simplemente como un tubo alargado 
lleno de un fluido viscoso —el axoplasma. Las paredes del tubo 
están formadas por las típicas unidades lipoproteicas de membranas, 
de unos 75A de espesor. La constitución físico-química del axoplasma, 
que tiene una enorme importancia en la conducción del impulso 
nervioso, será explicada en el Capítulo 5. Los únicos caracteres ultra- 
estructurales visibles en nuestro fluido, por otro lado homogéneo, son 


_los neurotúbulos. 


Encontramos con frecuencia tanto en los vertebrados como en 
los invertebrados que el axón está envuelto por una vaina lipoproteica. 


Esta peculiaridad, como veremos en el apartado 5.9, permite al 


_axón conducir más rápidamente los impulsos que si no tuviera esta 


vaina. En muchos casos, especialmente en los invertebrados, esta 
vaina grasienta es extremadamente tenue. Sin embargo, en otros 
animales, especialmente en los vertebrados y ciertos crustáceos, la 
vama está muy desarrollada. En estos últimos casos se llama vaina 
de mielina. 

La manera de formarse una vaina de mielina es interesante. 
Esencialmente se forma a partir de la membrana de una célula 
Satélite que se enrolla alrededor del axón. En el caso de los nervios 
periféricos, estas células satélites se llaman células de Schwann. Este 
.mismo trabajo lo realizan en el sistema nervioso central las células 
gliales. La Fig. 4.4 muestra como se produce la mielinización alrededor 
de los axones periféricos. ¡ 

La Fig. 4.4 muestra que la célula de Schwann gira lentamente alre- 
dedor del axón*. El surco que conduce al «canalillo» axónico —que 
se llama hendidura mesoaxónica— va aumentando, por consiguiente, 


6 è e. 14 J 
ún En cultivos de tejidos se puede demostrar que las células de Schwann efectúan 
à rotación completa alrededor del axón una vez cada 44 horas. 
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i branas que 
i a la espiral apretada de membr: q 
de longitud y finalmente P) Una microfotografía electrónica de un 


la Fig. 4.4 (c). | 
Son mielinizado dea vertebrado, se muestra en la Lámina VI (b), 


La vaina mielínica que envuelve el axón de nn Pe a, 
está siempre formada por un cierto numero ey e u os es varin, 
Resulta que en las uniones de estas P n a 2 A 
bierto. Estas interrupciones de la vaina de mie ina, a E . OS 
de Ranvier (Fig. 4.5). Como veremos en el e E i ienen nia 

_importancia considerable para acelerar la transmisión de los impulsos 


a lo largo de las fibras nerviosas. 


Vaina de mielina 


Núcleo de la 
célula de Schwann 





Axón 
Nódulo de Ranvier 


FiG. 4.5 La vaina de mielina está interrumpida a intervalos 
por nódulos de Ranvier. The Architecture of the Body, Faber 
and Faber, 1964, 


Sin embargo, no todos los axones están cubiertos por capas de 
mielina. Existen muchas fibras nerviosas sin mielina tanto en los 
animales vertebrados como en los invertebrados. A pesar de esto, se 
ha visto que aún estas fibras están asociadas con células de Schwann 
satélites. Como muestra la Fig. 4.6 el mesoaxón de la célula de 
Schwann no se encuentra enrollado alrededor del axón para formar 
la apretada vaina de mielina de una neurona mielinizada. 

Volviendo al axoplasma más o menos homogéneo contenido 
en el axón, es interesante señalar que existen pruebas de un flujo 
hacia afuera del pericarion que se dirige hacia el telodendron”. En 
embriones de pollo, por ejemplo, se puede mostrar que unos gránulos 
rvenzan a lo largo del axón a una velocidad de 25u cada 14 segundos. 
Los mecanismos por lo cuales se produce este movimiento han sido 


" Weiss, P, Yaylor, A. C. y Pillai P. A. (1962), «The nerve fibre as a system in conti- 


nuous flow» Science, 136, 330. 
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Mesoaxón 


Citoplasma de la 
célula de Schwann 





Axón 


Axón 


FIG. 4.6 Corte transversal a través de varios axones no mielinizados, que están 
dentro de una sola célula de Schwann. Compárese con la Lámina VI (a). The Archi- 
tecture of the Body, Faber and Faber, 1964. 


muy discutidos. Muchos investigadores se inclinan a favor de una 
acción peristáltica: ésta podría ser llevada a cabo por las células de 
Schwann o las células gliales, o también es concebible que estuviese 
producido por los abundantes neurotúbulos. Cualquiera que sea el 
mecanismo, el hecho de que haya un flujo tiene seguramente una 
Importancia fisiológica considerable. Hemos visto que el pericarion 
es un centro de intensa actividad bioquímica. Pudiera ser que los 
productos de esta actividad fuesen llevados por la corriente axoplás- 
Mica hacia el telodendron. Desde luego influyen en la estructura o en 
la función, o quizá en ambas, de esta región vital. Volveremos a este 
concepto en el Capítulo 15, en el que exponemos el más interesante 
de los temas neuronales: la base física de la memoria. Es lógico aquí, 
Sin embargo, volver a continuación a considerar la ultraestructura 
de esta importante región terminal. 


45 La ultraestructura de la sinapsis 


Por su estructura y su origen embriológico las células del sistema 


n ? p r . . 
ervioso central, están más cerca de las células epiteliales que de 


e 
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cualquier otra clase de células. Por ello, es interesante = me las 
células epiteliales forman a menudo, unas con otras, uniones ea 
cializadas. Los microscopistas electronicos distinguen tres tipos de 
unión: la unión estrecha, la unión intermedia y el desmosoma. 
Se cree que todas estas uniones confieren una resistencia mecánica 
a las capas epiteliales. Á pesar de ser su papel simplemente mecánico, 
es sugestivo encontrar que la imagen proporcionada por el micros- 
copio electrónico de una sinapsis es en muchos aspectos bastante 
similar a estas uniones epiteliales. Es posible que los sitios de trans- 
misión del impulso entre neurona y neurona, sin los cuales un sistema 
nervioso es inconcebible, sean uniones epiteliales más elaboradas. 
Los neuroanatómicos distinguen hoy día diferentes clases de 
sinapsis. El tipo más corriente se muestra en la Fig. 4.7 y en la Lámi- 


na VII (a). 
Axón 


D / 


Célula glial 
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sináptica 
Membrana pre- 

sináptica BN 
Espacio sináptico TN 


Membrana post- 
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l > 
Célula glial 


Neurona postsináptica 


FIG. 4.7 Diagrama esquemático de la ultraestructura de una sinapsis. 


La figura muestra que el extremo del axón suele estar dilatado 
en forma de pequeño «botón». El botón está situado muy cerca € 
una dendrita o del pericarion de otra neurona, La Fig. 4.7 muestra 
que esta yuxtaposición es realmente muy estrecha. El espacio sináP” 


Células del sistema nervioso 
tico no mide más de 200A de ancho. Este hecho tiene una importancia 
considerable para la fisiología de la unión sináptica como veremos 
en el Capítulo 6. 

Dentro del botón sináptico encontraremos mitocondrias y tam- 
bién un gran número de pequeñas vesículas. El número de mitocon- 
drias de los botones sinápticos varía mucho, según las sinapsis en 
las distintas partes del cerebro. Sin embargo, siempre hay un gran 
número de vesiculas sinápticas. Tienen un tamaño de unos 500A y 
como veremos en el Capitulo 6, se crec que contienen pequeñas canti- 
dades de transmisores químicos. Además de su significado fisiológico, 
estas vesiculas tienen una importancia considerable para los neuro- 
anatómicos, ya que salvo en algunas excepciones, les permiten deter- 
minar la «polaridad» de una sinapsis. El paso del impulso se hace 
siempre del lado que contiene las vesículas a la célula adyacente y 
nunca al revés. 

El poder reconocer la polaridad de la estructura vista al micros- 

copio electrónico, hace posible la definición de membranas pre y 
post-sinápticas. Estas dos membranas están señaladas en la Fig. 4.7, 
En algunas microfotografías electrónicas se puede observar material 
denso pegado a la membrana post-sináptica. Algunas veces aparecen 
unidos a este material unos finos filamentos. 
La microscopía electrónica de material fijado y teñido, no es la 
única forma que se puede utilizar para el estudio de los detalles íntimos 
de la estructura sináptica. Ha sido posible extraer estas estructuras 
de unión, del cerebro y estudiarlas aisladamente. Esto se hace 
homogeneizando porciones del cerebro, y centrifugando a continua- 
ción sobre un gradiente de sacarosa. El ajuste cuidadoso de las con- 
diciones permite obtener una suspensión razonablemente pura de 
botones sinápticos, muchas veces con porciones de membrana 
Post-sináptica que están todavía adheridas. Se llama a estos elc- 
mentos organizados sinaptosomas. 

Con un mayor refinamiento de la técnica se pueden liberar las 
vesiculas sinápticas de la suspensión de sinaptosomas y analizar su 
contenido, Se puede demostrar que son ricas en acetilcolina. Se sabe 
que ésta es una sustancia transmisora (Capítulo 6). | 

? Veremos en ulteriores capítulos de este libro que existen dos tipos. 
=SIapsis en el cerebro: excitadoras e inhibidoras. Muchas partes 
q la neurofisiología dependen en gran manera de esta distinción, 
ns posible detectar con el microscopio electrónico alguna 
Prag anatómica de esta diferencia funcional“ Algunos ues 
Steen res Opinan que existe tal correlación. Estos microscopis as 
que mientras los botones sinápticos excitadores contienen ve- 
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os botones inhibidores contienen vesículas algo 
esta distinción, tendría una impor- 
los «esquemas de las conexiones» 


sículas redondeadas, l 
aplastadas. Si se pudiese establecer 
tancia considerable para conocer 
del cerebro a nivel ultraestructural. 

Un tercer tipo de sinapsis, que se conoce bien, del sistema ner- 
vioso de otros tipos de animales es el contacto estrecho por el que pasa 
la corriente eléctrica directamente. La identificación de este tipo de 
unión por el microscopio electrónico está bien establecida. Falta el 
espacio sináptico de 200A de la sinapsis química. Las membranas pre 
y post-sinápticas se unen una con otra mucho más estrechamente, 
Como señalan Gray y Guillery? este tipo de unión recuerda mucho 
las «uniones estrechas» que se observan entre las células epiteliales, 

Esto nos lleva al apartado siguiente donde veremos otro tipo de 
células semejantes a las epiteliales, que se hallan ampliamente difun- 
didas en el sistema nervioso central. Estas son las células gliales o 


neuroglía. 


4.6 Células gliales 


En el sistema nervioso central de los vertebrados, las células gliales 
sobrepasan en número a las neuronas, en una proporción de diez a 
uno, A pesar de su elevado número, sus funciones exactas han 
permanecido durante mucho tiempo oscuras. Sin embargo, en los 
años recientes, se ha sugerido que tal vez desempeñen papeles impor- 
tantes en el funcionamiento del sistema nervioso central, 

Se han distinguido muchas formas diferentes de células gliales. 
Las más importantes y numerosas son la astroglía, la oligodendro- 
glía y la microglía. De éstas, las dos primeras a veces han sido reunidas 
en una sola clase, la macroglía, y han atraído más el interés que la 
última. 

La astroglía, como indica su nombre, son células con prolonga- 
ciones en forma de radios. La Fig. 4.8 muestra que algunas de estas 
prolongaciones pueden estar en estrecho contacto con los capilares 
cerebrales, mientras que otras terminan cerca de los cuerpos de las 
células nerviosas. 

Es tentador suponer que las sustancias pasan de los capilares 4 
las neuronas vía el citoplasma de las células astrogliales. Esta sup?” 
sición se basa en el hallazgo de que no existe espacio intercelular en € 


* Gray, E. G. y Guillery, R. W. (1966), «Synaptic morphology in the normal and 


degenerating nervous System» Int. Rev. Cytol., 19, 111-173. 
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FIG. 4.8 Una función posible de las células astrogliales. Para la 
explicación ver el texto. 


cerebro”, y también en la existencia de una «barrera hemato-encefá- 
lica». Se conoce la existencia de esta barrera desde 1885 cuando 
Ehrlich mostró que los colorantes inyectados intravenosamente no 
'eñían el tejido cerebral. Es decir, que las moléculas de colorante no 
se escapan hacia el espacio intercelular, como se ve en otras regiones 
S cuerpo, Parece como si el citoplasma de las células astrogliales 
ese análogo al fluido intercelular de otros tejidos. 


uede también ocurrir que el paso de sustancias desde los Ea 
cerebrales a las neuronas vía las células astroglíales no sea la 


61), «Submicroscopic morphology 


De Robertis, E. y Gerschenfield, H. M. ps 61 
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a y 
nd function of glial cells» Int. Rev. Neurobiol, 3, 1 
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s EL IMPULSO NERVIOSO 
mera difusión pasiva que tiene lugar en el tejido fluido intercelular de 

otros órganos. Hyden, por ejemplo, ha sugerido que las neuronas 

y la astroglia pueden ser simbiontes metabólicos. Cree que las células 

astrogliales podrían pasar alimentos parcialmente metabolizados a 

las células nerviosas, después de obtener los «elementos brutos» de la 

sangre, y así mantener de una manera muy activa el funcionamiento 
del sistema nervioso. Más recientemente Hyden también ha adelan- 
- | tado pruebas que muestran que las células gliales pueden tener algún 
| papel en el almacenamiento de la información, o en la memoria, 
¡dentro del cerebro?'?, 

El otro tipo de células macrogliales —la oligodendroglia— tiene, 

como indica su nombre, bastantes menos prolongaciones que la 

astroglia. Una de las funciones más importantes de este tipo de cé- 

lulas gliales es la producción de vainas de mielina para las neuronas 

centrales. Son los análogos centrales de las células de Schwann peri- 

féricas. Sin embargo, el proceso de mielinización no parece ser el mismo 

que para la periferia. La mielina aparece formada no por alguna 

rotación de la célula oligodendroglial alrededor del axón, sino en 

asociación con el retículo endoplásmico de la célula glial. De cualquier 

modo que se forme la Importancia de la miclinización central es muy 5.1 Electricidad animal 
grande. Una mala mielinización conduce a la enfermedad de la escle- 


rosis múltiple, que suele ser de evolución fatal. Es un hecho conocido desde hace bastante más de un siglo y medio 


que la actividad de los nervios y de los músculos se acompaña de 
fenómenos eléctricos. Es interesante señalar que las primeras inves- 
tigaciones sobre la naturaleza de la electricidad animal dieron lugar 
al mismo tiempo a la importante ciencia de la neurofisiología y a la 
igualmente importante ciencia del electromagnetismo, con toda la 
tecnología subsiguiente. A pesar de esto, no es muy dificil comprender 
que los experimentos de Galvani y de Volta con ranas decapitadas 
resultasen repugnantes para muchos de los sabios que vivieron a 
finales del siglo xvn. Sin embargo, estos primeros trabajos mos- 
traron que no solo se podían estimular eléctricamente los múscu- 
los y los nervios de las ranas, sino que también se pudo ver que su 
actividad normal se acompañaba de fenómenos eléctricos. Sin duda, 
du Bois Reymond, uno de los grandes pioneros en este campo de 
Principios del siglo xIx, creyó que había «logrado realizar con 
toda certeza (aunque bajo un aspecto ligeramente diferente) el 
Sueño de los físicos y de los fisiólogos desde hacía cien años, mostrar la 
identidad del principio nervioso con la electricidad» '. 


10 
Hyden, H. en The Cell, Vol. 4 edi 

n, E, ; . 4 editado ; A 

New York and London (1960) Capítulo 5; «The sea Mirsky Academic Press 


Hyden, H. y Egyhazı, E. (1963) «Glial RN l 


ment in rats» P.N.A.S. ( Wash), 49, 618-624. 0 CPanges during a learning expeti- 


Am Recogido por M. A. B. Brazier en Handbook of Physiology, Sección 1, Volumen 1. 
erican Physiological Society (1959), p. 22. 
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Sin embargo, sólo ha sido en una época muy reciente cuando se 
ha logrado finalmente aclarar la naturaleza de la «electricidad ani- 
mal». La solución de este viejo problema se basó en dos hechos: el 
descubrimiento y la utilización de una preparación biológica apro- 
piada. y la invención de aparatos científicos muy sofisticados. 

Resulta que el organismo animal realmente comunica sus dis- 
tintas partes por medios eléctricos. Sin embargo, el método adoptado 
es diferente del empleado en la transmisión de mensajes por teléfono 
o por hilos telegráficos. Esto tiene que ser así porque los «hilos tele- 
gráficos» del organismo son conductores de la electricidad extrema- 
damente malos. Hodgkin? ha calculado que un metro de un axón 
humano normal tiene una resistencia eléctrica equivalente a la de 
101% millas de hilo de cobre. Esta distancia, como señala Hodgkin, es 
unas diez veces la de la Tierra al planeta Saturno. Este es el precio 


r 


libremente los electrones a través de la trama atómica, en sustancias 
de este tipo. Por otro lado, ésta es una característica de las sustancias 
basadas en el enlace atómico. Por ello, sólo se puede inducir el flujo 
de electrones que conocemos como corriente eléctrica, en este último 
tipo de sustancias. El cerebro y los nervios funcionan de una manera 
completamente distinta a los artefactos construidos por el ingeniero 
de telecomunicaciones. Los apartados siguientes de este capítulo 
subrayan los mecanismos desarrollados por los organismos vivientes. 


5.2 Registro desde la superficie del 
nervio y del músculo 


Hemos destacado en el apartado anterior que el conocimiento 
profundo de la naturaleza físico-química del impulso nervioso tuvo 
que esperar al descubrimiento de una preparación biológica apro- 
piada y al desarrollo de técnicas de observación sofisticadas. | 

La mayoría de los axones, y en particular de los mamíferos, son 
extremadamente finos. Por ejemplo, el diámetro de los axones hu- 
manos varía de 0,1u a 20u. Aislar unas fibras tan diminutas de un 
tronco nervioso y determinar sus características eléctricas es una tarta 
que no puede emprenderse a la ligera. Realmente, durante la última 
década se han desarrollado técnicas que han hecho posible este 


2 Hodgkin, A. L (1958), «The Croonian L i i 
Waria ; ecture: Ionic movements trical 
activity in giant nerve fibres», Proc. Roy. Soc. 13, 125, 137. ovements adicles 
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esfuerzo. Sin embargo, en 1936 J. Z. Young demostró que ciertas 
estructuras que están en el calamar y otros cefalópodos eran en rea- 
lidad axones «gigantes». En vez de tener un diámetro de tan solo 
unas pocas micras, estas fibras gigantes eran de 0,5 mm, y en algunos 
casos llegaban a alcanzar 1 mm. No es difícil ver que este hallazgo 
anatómico revolucionó la situación experimental. 

Con la preparación de axón gigante se hizo, por primera vez, 
factible la inserción de electrodos en una fibra nerviosa (ver lámi- 
na VIII). Antes de la era del axón gigante, sólo se podía registrar la 
actividad de los nervios y de los músculos por medio de electrodos 
aplicados exteriormente. La única manera de obtener un potencial 
electrónico a través de una membrana era por la observación del 
llamado «potencial de lesión». Esto se hacía insertando un electrodo 
en el extremo cortado de un músculo y conectándolo a través de un 
instrumento de registro adecuado, a otro electrodo situado sobre la 


superficie intacta del músculo (Fig. Se 


Galvanómetro 





Fic. 5.1 Detección del potencial de lesión. 


Con esta técnica es posible mostrar que la corriente circula (en el 
sentido convencional) desde el exterior de la membrana hasta el 
corte. O sea, que la superficie externa de la membrana muscular tiene 
un potencial más alto que el interior. 

Otro tipo de experimento que se puede llevar a cabo sólo con 
electrodos aplicados externamente, se muestra en la Fig. 5.2. 

La esencia del experimento esquematizado en la Fig. 5.2 es situar 
ambos electrodos sobre la superficie de un nervio o de un músculo 
y de estimular a continuación el tejido. Este se muestra en la Fig. 5.2 (a). 
Unos milisegundos después, Fig. 5.2 (b), el galvanómetro muestra 
el paso de la corriente del electrodo Y al electrodo X. Este paso es 
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Lámina V. La estructura fina de las neuronas (i) 


FiG. 5.2 Registro superficial del potencial de acci i mo m 
l acción, El rectángulo Mic i ¿€ - 
rayado representa el potencial de acción, El trazado osc Aee e | rografía electrónica de una célula granulosa del cerebelo (*8600). Como mues 


] l tra la lámi icari á ado por el núcleo en este tipo 
esquematizado encima de cada esquema. Para más Aa na, la mayor parte del pericarion está ocup 
E q . Para más explicación ver de neurona, Se puede ver, sin embargo, que el citoplasma es muy granuloso y que 


Contiene mitocondrias. Se puede ver que el axón que está en el extremo superior 
'«quierdo contiene un cierto número de neurofibrillas. 
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(b) 
Lámina VI. La estructura fina de las neuronas (ii) 


(a) Algunos axones amielínicos dentro de una sola célula de Schwann (compárese 
con la Fig. 4.6). Se ven bien los mesoaxones, y los axoplasmas contienen NU” 
merosas neurofibrillas y también mitocondrias (x43.000). 

(b) Porción de la vaina de mielina de un axón del nervio ciático de un ratón (com- 
párese con la Fig. 4.4 (c) ). (x68.000.) 
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muy breve y en la Fig. 5.2 (c), el galvanómetro muestra que ambos 
electrodos tienen otra vez el mismo potencial. A continuación encon- 
tramos, Fig. 5.2 (d) que hay un corto paso de corriente desde X ha- 
cia Y, al cual sigue, Fig. 5.2 (e) un reposo completo. 

Se puede explicar la secuencia de los acontecimientos si supone- 
mos que la estimulación del tejido produce una onda de «negatividad» 
que se propaga rápidamente a lo largo de la fibra. Esta onda está 
representada en la Fig. 5.2 por el rectángulo rayado. Esta onda hará 
que X' se vuelva negativo respecto a Y y, por lo tanto, inducirá un 
flujo de corriente en la dirección observada. Más tarde hará que Y se 
vuelva negativo respecto a X', e inducirá una corriente en el sentido 
opuesto. 

La explicación completa de la naturaleza de esta «onda de nega- 
tividad» o «potencial de acción», como podemos llamarla ahora, sólo 
se logró cuando los neurofisiólogos empezaron el estudio de los 


+40 


—70 


RAN! 


FIG. 5.3 Potencial de acción registrado en el axón gigante del 
calamar. Marcador de tiempo 500 c/s. La escala vertical indica 
el potencial del electrodo interno (mV), mientras que el agua 
de mar externa se toma como potencial cero. Además de su 
interés científico, la figura tiene un valor histórico ya que es 
uno de los primeros esquemas publicados de un potencial de 
acción completo. Tomado de Hodgkin, A. L. y Huxley, A. F: 
(1939) «Action potentials recorded from inside a nerve fibre», 
Nature 144, 710-711. 


Digitolizado com CamScanner 


El cerebro 

106 
axones gigantes de los cefalópodos. Introduciendo O E 
un axón gigante se hizo posible la obtención de un valor definido 
del potencia? de reposo (Lámina VII). Se ha mostra o que este pro- 
cedimiento no produce daño apreciable en el axon, ya que se pueden 
seguir transmitiendo los potenciales de acción durante varias horas 
después de la introducción del electrodo. El valor del potencial de 
reposo así obtenido resulta ser de 45 mV. Por convención, el exterior 
del axón se toma como potencial cero, y, por lo tanto, el interior del 
axón en reposo está a —45 mV. S 

Seguidamente, se confirmo que la «onda de negatividad», O 
potencial de acción, del cual hemos estado hablando, era en realidad 
una inversión completa de esta polaridad. Durante el máximo del 
potencial de acción el interior del axón está a 40 mV con respecto al 
exterior. Así, durante el paso de potencial de acción la polaridad de la 
membrana varía de —45 mV a +40 mV, o sea, varía en unos 85 mV. 
Este cambio es muy rápido y la membrana vuelve a su estado de reposo 
después de unos milisegundos. Estos cambios se muestran en la Fig: 5.3. 

Nuestras siguientes preguntas han de ser: ¿cuáles son las causas 
de estos fenómenos eléctricos? Es decir, ¿cuáles son las bases 
fisicas de los potenciales de reposo y de acción? 


5.3 Los fundamentos iónicos del 
potencial de reposo 


Antes de poder empezar a comprender los fundamentos físicos 
de potencial de acción tenemos que ver las causas del potencial de 
reposo. Afortunadamente ya hemos puesto las bases para poder 
hacer este examen en los Capítulos 1 y 2. Recordaremos que podíamos 
mostrar que cuando una membrana tiene una permeabilidad dife- 
rencial para los diferentes iones, la distribución, aún la de los ¡ones 
permeables, queda alterada. También vimos que la distribución asl- 
métrica de los iones permeables a través de una membrana, conducía 
a la aparición de un potencial eléctrico compensador. Este potencial, 
nos viene dado en primera aproximación por la ecuación de Nernst 
(ecuación 2.9). 
bidaa difereacial para dos ne mbrana Axonal tiene una permer 
dor P iones, Si fijamos (arbitrariamente) € 
e permeabilidad de la membrana del axón gigante de calama! 
pag sl potasio en la unidad, su permeabilidad para el loro será d 
iones más grandes como los Se or su permeabilidad para los 
noácidos y las proteínas es de cero: 
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Tenemos aquí, pues, claramente, las condiciones necesarias y sufi- 
cientes para un equilibrio asimétrico, o de Gibbs-Donnan, como 
vimos en el Capítulo 2. Pero en las membranas vivas, en general, y 
en las membranas axonales en particular existe un factor adicional 
que viene a complicar las cosas. Se puede demostrar, como veremos 
más adelante, que muchos lones, y en particular el sodio y el potasio, 
están bombeados activamente a través de la membrana. Esto acentúa 
la asimetría de la distribución iónica e influye aún más en la posición 
de equilibrio de cualquier 10n, que difunda de una manera pasiva. 
Sin embargo, es posible todavía, ajustar las concentraciones internas 
y externas de uno de los iones que difunden pasivamente, en la ecua- 
ción de Nernst, y calcular un valor para el potencial de membrana. 
Podremos comparar entonces este valor calculado con el valor obser- 
vado. Silos dos coinciden aproximadamente, y si además la variación 
de las concentraciones externas o internas hace variar el potencial de 
membrana, no necesitaremos buscar más lejos las causas del potencial 
de reposo. Este se deberá a la distribución asimétrica de los ¡ones 
cargados eléctricamente. 

Una de las grandes virtudes de los axones gigantes de los ce- 
falópodos es que se puede extraer el axoplasma aplastando el axón,; 
de la misma manera que extraemos la pasta dentífrica. aplastan-| 
do el tubo. De esta manera no es difícil obtener ina-Cántidad su- 


ficiente para un análisis químico detallado. Los resultados de este 
análisis están en la Tabla 5.1. 


GR TABLA 5.1 
Distribución de los iones a través del axón gigante de calamar aislado 
(De Hodgkin A. L., 1958) 


ASA ITA RUE" PET: E: E 


Sustancia Axoplasma Sangre Agua de mar 

iy 865 g/kg 870 g/kg 996 g/kg 

Na* - 400 mmoles*/kg 20 mmoles/kg 10 mmoles/kg 

Cl- 50 » 440 » 460 » 

Cati 40 » 560 » 540 » 

Mg++ 0,4 » 10 » 10 » 

H 10 » 54 >» 5 » 
Otionato 270 » _ EEN 

aspartato 75 ” — a 

glutamato 12 $ _ a 

Succinato pl 

Umarato ' 17 » = Eo 


* . egr > 
Pa mop Psérvese que mmol. es la abreviatura de milimol, o sea, la milésima parte de 
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La tabla muestra claramente que la distribución de los iones a 
través de la membrana axonal es marcadamente asimétrica. De los 
cationes hay muchos más K + en el interior del axón que en el exterior; 
al contrario hay mucho más Na* fuera que dentro. La mayoría de 
los aniones de interior son orgánicos y por ello voluminosos: isocia- 
nato `, aspartato `, etc. 

El anión más abundante en el exterior es el Cl”. Centrando nues- 
tra atención sobre los iones inorgánicos más abundantes, podemos 
esquematizar la situación iónica de la manera siguiente: 


Interna Externa 
Na? 50 mM/l 460 mM/I 
K+ 400 mM/I 10 mM/I 
Cl- 40 mM/I 540 mM]/I 


FIG. 5.4 Distribución de los principales iones inorgá- 
nicos a través de la membrana del axón gigante del 
calamar, Las concentraciones vienen dadas en mili- 
moles por litro (mM/1). Tomado de Hodgkin, A. L. 
(1957), «lonic movements and electrical activity in 
giant nerve fibres» Proc. Roy. Soc. B., 148, 1-37. 


Se puede demostrar que en la mayoría de los nervios y de los 
músculos, el ion cloruro, está en equilibrio libre a través de la mem- 
brana?, Por ello, si sustituimos las concentraciones de CI” dadas 


en la Fig. 5.4, en la ecuación de Nernst podremos calcular un valor 
de V, el potencial de membrana. 


RT, [CI], ds 
=F n TN = —64 mV 





Vo 


De hecho, el valor de —64 mV de Va, está muy cerca del valor 
del potencial de reposo a través del axón del calamar in vivo. Los 


* El axón del calamar es una excepción a esta regla. Parece ser que el cloro es trans- 
portado activamente a través de la membrana. La verdadera situación en el axón del 
calamar, como en otras células excitables, como puede adivinarse, es más complicada 
que lo que sugiere esta exposición superficial. El potencial de reposo se debe a la labor 
conjunta de varios iones. Los lectores interesados en este tema bastante técnico, de: 
berían consultar uno de los libros señalados en «Sugerencias para lecturas más avanza- 
das». El método para calcular Ver Vk y Vra está descrito al final de este libro. 
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valores, bastante bajos, mencionados en el apartado anterior de 
este capítulo, fueron obtenidos de axones diseccionados en el calamar. 
És probable que la disección estropee la frágil membrana, y que 
los iones salgan y entren en la fibra. 

A continuación sustituyamos K* en la ecuación: 


= PT Ed me 


V = = 





Se ve claramente que Vk es bastante más elevado, que el valor 
observado del potencial de reposo. O sea, que la distribución de 
los iones de K* a través de la membrana es bastante más asimétrica 
que lo que sugiere el potencial eléctrico observado. Veremos en el 
apartado 5.6 que parece demostrado que los iones de K* son bom- 
beados activamente dentro del axón. Este flujo está sobreañadido 
al movimiento libre de K* a través de la membrana y explica la 
concentración del ion intraaxonal inesperadamente elevada. Se 
puede, sin embargo, demostrar, que el potencial de reposo se debe 
sobre todo a la libre difusión del potasio. Si la concentración de K+ 
en el medio externo aumenta, el potencial de reposo desciende, como 
predice la ecuación de Nernst. 

_ Finalmente, ¿qué ocurriría si sustituyésemos las concentra- 
ciones de Na* observadas en la ecuación de Nernst? En vez de obtener 
un potencial del orden de —60 mV la ecuación predice un potencial 
de unos +56 mV. Es evidente que algo está mal. Resulta que la 
membrana axónica es a la vez relativamente impermeable al Na?, 
y que cualquier Na* que logre introducirse es otra vez rápidamente 
expulsado mediante un mecanismo de «bombeo», Por lo tanto, la 
membrana no es en absoluto libremente permeable para el Na*: 

Os cálculos muestran que de hecho es unas 75 veces menos permeable 
Para el sodio que para el potasio. Deducimos, como dijimos en el 
Capítulo 2, que no puede usarse aquí la ecuación de Nernst. 

Podemos concluir este apartado señalando que el potencial de 
as a través de las membranas de las células nerviosas se debe 
de C Mayor parte a la distribución asimétrica del K me de los ¡ones 
o extra Variaciones de las concentraciones de SS | me pea ¡pe 
tencia ao vales, producen un cambio tc Na? d el po- 
ña un e membrana. El otro 10n Organico e , El INa y escmpe- 
miento a muy pequeño, si es que desempeña alguno, en el manteni- 

el potencial de reposo. 
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5,4 Potenciales electrotónicos 


Como veremos en el apartado siguiente, los potenciales de acción 
son algo particular a ciertas membranas, eléctricamente excitables, 
Los llamados potenciales electrotónicos se dan de una manera mucho 
más general. l l 

Consideremos primero el montaje experimental esquematizado 
en la Fig. 5.5. Dos microelectrodos están insertados en una sola fibra 
nerviosa o muscular. Un electrodo E se utiliza para estimular la 


fibra, y el otro R para registrar. 


E 





A O E e 
Fibra muscular 

FIG. 5.5 Montaje experimental para la detección del elec- 

trotono E = electrodo estimulador, R = electrodo registrador. 


Supongamos que producimos un pequeño estímulo eléctrico con 
el electrodo £. Supongamos que este estímulo sea suficiente para pro- 
ducir una pequeña despolarización de la membrana —de unos 5 
Ò 10 mV. Si el electrodo registrador sólo está separado de este pe- 
queño estímulo por uno o dos milímetros, recogerá una despolariza- 
ción muy pequeña. Conforme separemos R de E la magnitud de la 
EDO zación registrada irá disminuyendo hasta desaparecer total- 

Está comprobado que esta despolarización, que se atenua rápida- 
mente al extenderse fuera del punto de estimulación, se debe a la 
aparición de pequeños «circuitos locales». El significado de este 
último termino está mostrado en la Fig. 5.6. Esta figura indica que la 
región de la membrana en contacto íntimo con el electrodo estimu- 


El impulso nervioso IL 





Fic. 5.6 El fundamento físico de la conducción elec- 


trotónica. 
E = electrodo estimulador, R = electrodo registrador. 


lador, está por definición a un potencial diferente de las partes adya- 
centes de la membrana. Nuestros conocimientos de la física elemental 
nos dicen que en esta situación, circularán corrientes eléctricas. Estas 
corrientes están representadas en la Fig. 5.6 por líneas de puntos. La 
figura muestra que se toman cargas del exterior de la membrana que 
se suman al interior. De este modo, las regiones de la membrana 
vecinas de la región estimulada, también se despolarizan. 

La despolarización de la membrana mediante «conducción» 
electrónica desaparece en cuanto se suprime el estímulo. Este tipo 
de «conducción» es evidentemente de poca utilidad para la señaliza- 
ción rápida a través de distancias relativamente grandes. Sin embargo, 
se cree que tiene una importancia considerable para la extensión 
de la excitación sobre distancias diminutas en las dendritas y en el 
pericarion (ver apartado 6.3). Para las comunicaciones a larga distan- 
cla es necesario un mecanismo mucho más eficiente. Esto se logra 
por medio de uno de los avances más significativos en la evolución 
animal: el desarrollo de membranas excitables eléctricamente, y el 
Potencial de acción propagado. 


3.5 La base física del potencial de acción 
En la aclaración de la base física del potencial de acción ha sido 


donde los axones gigantes de los cefalópodos han tenido quizá un 
Papel más crucial. Veremos en este apartado lo que la utilización de 
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estos axones junto con algunos circuitos electrónicos ingeniosos, en 
las manos de Hodgkin, Huxley y otros, condujo al completo esclare- 
cimiento de la naturaleza del impulso nervioso. 

Uno de los pasos más decisivos hacia nuestra moderna com- 
prensión del impulso nervioso fue el ver que no era sólo una despola- 
rización de la membrana nerviosa, sino también una repolarización 
de la misma. Antes de ver esto, parecía posible explicar el fenómeno 
eléctrico del impulso postuiando una inversión generalizada en la 
permeabilidad de la membrana. Si esto tuviese lugar, resultaría un 
flujo universal de todos los iones inorgánicos —K *, Na*, C17, C1+ +, 
etcétera— a lo largo de sus gradientes electroquímicos. La conse- 
cuencia de esto sería una despolarización generalizada de la mem- 
brana. Esto es lo que ocurre, sin duda, cuando muere una célula y 
pierde la integridad de su membrana. Pero no es lo que ocurre 
cuando se transmite el impulso nervioso. El hecho de que el potencia] 
de acción consista en una repolarización radical de la membrana 
axonal pone fuera de combate esta primera teoría. 

Una idea de lo que creemos hoy en día que ocurre, fue expuesta 
en el apartado 5.3. Allí señalábamos que el potencial de membrana, 
cuando sustituíamos las concentraciones de ion sodio en la ecuación 
de Nernst, era de más +56mV. También señalábamos que este 
procedimiento no era válido para la membrana en reposo ya que 
ésta es virtualmente impermeable para este ion. Pero supongamos 
que la membrana se volviese de repente permeable de una manera 
selectiva para los iones de sodio. Entonces podríamos aplicar la 
ecuación de Nernst. Deberíamos observar la predicción de Nernst. 
Y esto, por supuesto, es lo que se observa en el máximo del potencial 
de acción. 

Por lo tanto, nuestra hipótesis de trabajo es que los fenómenos 
observados durante el potencial de acción son producidos por un 
aumento súbito y transitorio de la permeabilidad de la membrana 
para los iones de sodio. Una manera posible de determinar la realidad 
de esta hipótesis sería alterando la cantidad de iones de sodio en la 
solución externa. Esto alteraría el valor del término logarítmico en la 
ecuación de Nernst, y, por lo tanto, también cambiaría el valor del 
potencial predicho. Se deduce de nuestra hipótesis que la magnitud 
$ i de acción quedaría también alterado. Este experimento 

por Hodgkin y Katz en 19494, Los resultados se mues” 


* Hodgkin, A. L y Katz, B (1949) : , 
b EAn , B. , «The effect niad rical 
actıvity of the giant axon of the squid», J. Physiol. 108. AE apean e 
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10 kcic./seg. 


Fic. 5.7 Efectos de la alteración de la concentración externa de sodio 
sobre el potencial de acción. El trazado 1 se obtuvo con el axón bañado en 
el agua de mar normal, el trazado 2 con el axón bañado en 0,33 de agua de 
mar, 0,67 de dextrosa isotónica, el trazado 3, finalmente, se obtuvo con 
el axón situado otra vez en agua de mar. Tomado de Hodgkin, A. L. y 
Katz, B. (1949), «The effect of sodium ions on the electrical activity of the 
giant axón of the squid», J. Physiol 108, 37-77. 


tran en la Fig. 5.7. Están en completo acuerdo con la hipótesis des- 
arrollada en estos últimos párrafos. l ww 

Se ha subrayado que el potencial de acción es un acontecimiento 
transitorio, explosivo. Tiene lugar durante unos milisegundos. 
Esto explica las dificultades de la investigación neurofisiológica. 
Por ello, fue un avance considerable cuando a finales de los años 
re Cole Marmont y Huxley introdujeron una técnica para 
renar el potencial de acción. 

Esta técnica se llama la «técnica del pinzamiento de voltaje». En 
esencia consiste en un ingenioso mecanismo electrónico mediante cl 
cual se puede «fijar» el voltaje a través de la membrana de una célula 
nerviosa a cualquier valor, y mantenerlo a ese valor. Por ejemplo, se 
Puede elegir cualquier potencial de membrana que estemos interesa- 

Os en estudiar, por ejemplo +30 mV, mover el potencial y reposo 
asta este valor y mantener la membrana en este potencia e pe O. 
ientras mantenemos la membrana a este potencial fijo, podemos 
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FIG. 5.8 Utilidad de la técnica de pinzamiento del voltaje para examinar el flujo eléc- 
trico a través de la membrana de un axón gigante. En la parte superior de la figura se sim- 
boliza el hecho de que la membrana haya sido despolarizada de —60 mV a 0 mV. 
En la parte inferior de la figura, se esquematiza el flujo de corriente a través de la 
membrana debido a esta despolarización. Una curva hacia arriba representa una 
corriente hacia el exterior. Según Hodgkin, A. L., Huyxley, A. F. y Katz, B. (1952), 
«Measurement of current voltage relations in the membrane of the glant axon of 
Loligo», J. Physiol., 116, 424-448. 


examinar sus características fisico-químicas —como su permeabi- 
lidad, por ejemplo. Se ha dicho de esta técnica que se puede com- 
parar con la fotografía seriada. Al fijar la membrana en diferentes 
potenciales, se pueden separar unas de otras las distintas fases del 
potencial de acción, y pueden estudiarse con toda tranquilidad. 
Algunos de los análisis más reveladores se han efectuado con la 
membrana mantenida a un potencial que corresponde a una despola- 
rización de unos 60 mV. Cuando se mantiene la membrana a este 
potencial, se puede mostrar que hay un flujo inicial de corriente eléc- 
trica hacia el interior, a través de la membrana, seguido de un flujo 
sostenido, y que se va incrementando, hacia el exterior. Este hallazgo 
¿mportante se muestra en la Fig. 5.8 donde una corriente hacia el 
e por un desplazamiento hacia abajo. 
c interior etaba do pois oca de ¿0d de etica hai 
trar disminuyendo la cantidad d Pr da OE 
e sodio del medio externo. Al hacer 
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esto se iba reduciendo la corriente inicial hacia el interior y fi nal paira 
al suprimir completamente el sodio externo, la corriente desapa pe 
Por lo tanto, estas observaciones confirmaron el trabajo de Hodgkin 
y de Katz que mencionábamos anteriormente. mm. 

Sin embargo, la reducción de las concentraciones del sodio externo 
no afectaba la corriente que se dirigía hacia el exterior. Esta corriente 
ha de deberse a algún otro mecanismo. Hodgkin y Huxley, utilizando 
técnicas de marcaje radioactivo, mostraron que este flujo hacia 
el exterior se debía a los iones de potasio. Esta corriente de potasio 
dirigida hacia afuera es la que restaura en la membrana el poten- 
cial de reposo. En realidad este punto se sobrepasa ligeramente. 
Inmediatamente después de pasar el potencial de acción, la membrana 
posee un potencial que corresponde por completo al potencial de 
Nernst para el potasio. Recordaremos (p. 108) que éste es bastante 
más elevado que el potencial de reposo normal. 

Estos flujos iónicos tienen lugar muy rápidamente, en el potencial 
de acción normal —en cuestión de milisegundos. Mientras la mem- 
brana recupera su potencial de reposo es incapaz de conducir un 
segundo potencial de acción. Los pocos milisegundos requeridos 
para recargar la membrana constituyen el período refractario abso- 
luto de la fibra. Más aún, debido a que la membrana está hiperpola- 
rizada inmediatamente después de recargarse, es más difícil de estimu- 
larla. La razón de esto se explica en este capítulo más adelante. Así, 
a continuación del periodo refractario absoluto, viene un periodo 
refractario relativo, de unos pocos milisegundos más. Estas caracte- 
rísticas limitan el número de impulsos que una fibra puede conducir 
en un tiempo dado. 

Volvamos ahora a nuestra discusión de los resultados obtenidos 
al utilizar la técnica de pinzamiento del voltaje. Hemos visto ya que 
podemos eliminar la corriente dirigida hacia adentro responsable 
de la Iniciación del potencial de acción si bañamos la fibra nerviosa 
en una solución sin sodio. En la F ig. 5.9 se registran las corrientes a 
través de la membrana del axón gigante, mantenido con una despo- 
larización de 56 mV, primero en presencia y seguidamente en ausen- 
cia de sodio externo. Restando la primera curva (A) de la segunda 
(B), podemos determinar la corriente debida al sodio exclusivamente 
(C). La curva B muestra la corriente debida sólo al potasio. Merece la 
o que en la Fig. 5.9 las curvas del sodio y del potasio no son 

Ultáneas. La corriente del sodio sube y baja muy rápidamente. 
a iyak del potasio tiene un retraso de unos 500 microsegundos 
pd a Corriente del sodio, y después se mantiene mientras esté la 

MDrana despolarizada. 
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FIG. 5.9 Análisis de la corriente a través de la membrana, en sus compo- 
nentes, debidos al Na* y al K* aislados. En la parte superior de la figura 
se muestra a la membrana mantenida con la despolarización de 56 mV. 
La curva A muestra el flujo de corriente a través de la membrana mantenida 
con esta despolarización. La curva B muestra el flujo con la misma despo- 
larización cuando el medio externo no contiene sodio. Por ello la corriente 
representada por esta curva, tiene necesariamente que deberse al K* ex- 
clusivamente. Deducimos que la «resta» de la curva B de la curva A pro- 
duce una curva que representa la corriente debida sólo al Na*. Mostramos 
esta curva, marcada con la letra C en la parte inferior de la figura. La 
corriente hacia el exterior se representa, como en figuras exteriores, me- 
diante una curva hacia arriba. Según Hodgkin, A. L. y Huxley, A. F. 
(1952), «Currents carried by sodium and potassium ions throngh the 
membranae of the giant axón of Loligo», J. Physiol., 116, 449-472. 


M mencionamos anteriormente en este capítulo que la membrana 
ai ès permeable a los iones de potasio. Del estudio de los Capl- 

y 2 se deduce que estos iones difundirán hacia el exterior del 

O re-polarizada. Este movimiento de 
gradiente electroquímico continuará 
al potencial de potasio Vg. Cuando sé 
miento en conjunto de los iones hacia 


Potasio siguiendo su 
hasta que la membrana llegue a 
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a del axón cesa. Sin embargo, si se mantiene el axón con una 
Sespolarización de 56 mV, como en la Fig. 5.9, el flujo seguirá inde- 
finidamente. Zn vivo, la bomba mencionada en la página 122 hace que 
los iones de potasio y de sodio entren y salgan del axón siguiendo sus 
gradientes electroquímicos, y hace que la membrana vuelva a su 
potencial de reposo normal. Sr l 

Queda claro, según el párrafo anterior que, in vivo, la corriente 
de potasio se interrumpe automáticamente. Para usar la terminología 
técnica, diremos que existe un feed-back negativo *. El caso opuesto es 
el de la corriente de sodio. Aquí la relación entre la permeabilidad 
de la membrana y el potencial de membrana es distinta. Cuanto 
más se despolarice la membrana, más se hace permeable a los ¡ones 
de sodio. Existe un mecanismo de feed-back positivo. Esta caracte- 
rística vital de las membranas excitables se esquematiza en la Figu- 
ra 5.10. 

El hecho de que el flujo de sodio tenga un efecto de feed-back 
positivo sobre el potencial de membrana tiene implicaciones impor- 


Estimulación ——=>> Despolarización ———>- Aumento del paso 
de la membrana de sodio a través 
de la membrana. 


FIG. 5.10 Feed-back positivo en las membranas excitables. 


tantes. Hasta aquí en este capítulo hemos visto cómo el ingreso de 
sodio produce una despolarización de la membrana. Vemos ahora 
que este proceso se mantiene a sí mismo. La despolarización de la 
membrana produce a su vez un aumento de la permeabilidad al sodio. 

Si la despolarización es pequeña, la permeabilidad para el sodio 
no aumentará mucho. Una salida de potasio, siguiendo su gradiente 
electroquímico reestablecerá rápidamente el potencial de reposo. 
Pero, si la despolarización es mayor, podemos alcanzar un punto 
crítico. En este punto, la entrada de iones de sodio puede compensar 
exactamente la corriente de potasio. Con una despolarización ligera- 
mente mayor que esta crítica, o dintel, la permeabilidad aumentada 
le el sodio sobrepasa la capacidad de la membrana para volver a 

estado primitivo. El flujo de sodio hacia el interior, despolariza 


Nu Feed-back significa retro-alimentación. Sin embargo, la terminología cientifica 
€ ana conserva el vocablo inglés. (N. del T.) 
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Fic. 5.11 Predicción teórica de las corrientes iónicas responsables de un potencial 
de acción típico. La ordenada de la izquierda muestra la conductancia a través de 
membrana, para los iones de Na* y de K+, la ordenada de la derecha muestra el 
voltaje a través de la membrana. La curva marcada gn, representa la conductancia 
de la membrana para el sodio durante el potencial de acción, mientras que la curva 
gx representa la conductancia de la membrana para el potasio durante el mismo 
período. La línea discontinua muestra la variación total del voltaje a través de la 
membrana durante el potencial de acción. Tomado de Hodgkin, A. L., y Huxley, À- F. 
(1952), «A quantitative description of membrane current and its application to Con- 
duction and excitation of nerve», J. Physiol., 177, 500-544. 


ahora aún más la membrana y esto a su vez abre aún más las «puertas» 
de entrada del sodio. La despolarización estalla en una repolariza- 
ción a gran escala, el potencial de acción. El valor crítico O umbral, 
en la mayoría de las membranas musculares y nerviosas está unos 
20 mV, por debajo del potencial de reposo. 

La Fig. 5.11 muestra las corrientes de sodio y de potasio por debajo 
de un potencial de acción normal. En esta figura la línea discontinua 
representa la variación total del voltaje a través de la membrana- 


El impulso nervioso 11% 
Las corrientes de sodio y de potasio están representadas por las 
curvas marcadas CON £xa Y £x, respectivamente. El hecho de que la 
ana queda ligeramente hiperpolarizada inmediatamente des- 
| paso de un potencial de acción, también queda claro con la 
figura. Ahora estamos en situación de comprender porqué esta 
hiperpolarización es la responsable de un periodo refractario nega- 
tivo. Es evidente que se requiere una mayor despolarización para 
alcanzar el umbral del potencial de acción, que si empezásemos con 
una membrana a nivel del potencial de reposo. 

Finalmente, para concluir este apartado, merece la pena señalar 
que el potencial de acción, a pesar de su carácter, de hecho, depende 
del movimiento de un número relativamente pequeño de iones. 
Hodgkin y Huxley han calculado que unas 4 x 10” *% moles de sodio 
y de potasio atraviesan un centímetro cuadrado de membrana neu- 
ronal durante un solo potencial de acción. 

4 x 107 !? moles equivalen aproximadamente a2 x 107+? jones: 
es una cantidad casi despreciable frente al número total de ¡ones de 
los alrededores. Katz* ha señalado que el paso de 2 x 107** ¡ones 
de potasio a través de un centímetro cuadrado de membrana axonal 
del calamar, sólo representa la pérdida de una millonésima parte del 
potasio presente en ese segmento del axón gigante. 


membr 
pués de 


5.6 Bombas iónicas, y el restablecimiento 
del status quo ante 


Durante su vida un axón transmite muchos millones de impulsos. 

En el caso análogo del músculo cardiaco, Overton señaló ya en 
1902, que en los seres humanos se producen dos billones y medio 
de contracciones durante su vida, y, sin embargo, el músculo tiene 
tanto potasio y tan poco sodio al final como tenía al principio. 
arece como si tuviese que haber algún mecanismo para Sacar el sodio 
que ha entrado durante la fase ascendente del potencial de acción, 
y Para volver a captar el potasio que se escapa durante la fase des- 
cendente. Sólo de esta manera se puede alcanzar el status quo ante. 
> en día existen muchas pruebas para demostrar que realmente 
un mecanismo tal. Algunos experimentos, conceptualmente 
astante sencillos, indican que hay una bomba activada metabólica- 
mente que saca el sodio e introduce potasio. Los experimentos más 


5 


STN Katz, B. Nerve, Muscle and Synapse, McGraw-Hill Book Co. New York, 1966, 
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neurofisiología. La mayor fuente de ener- 
gía celular es el ciclo de Krebs. En 
este ciclo se desprenden átomos de hidró.- 
geno a partir de intermediarios, que pasan 
sobre los coenzimas respiratorios, y fi- 
nalmente se combinan con el oxígeno 
para formar agua. Durante su paso por 
k los coenzimas respiratorios, algo de su 
tisi energia se utiliza para formar ATP a 

partir de ADP y P; (abreviatura del 

PO+H3) muestra cómo el DPN y el cia- 

nuro interfieren con estos procesos. Para 

H,O más explicaciones ver el texto. 
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impresionantes se basan en la utilización de inhibidores metabólicos. 
Los lugares de acción de algunos de estos inhibidores utilizados se 
muestran en la Fig. 5.12. i 

Se observará en la Fig. 5.12 que al bloquear el cianuro (CN”) el 
enzima terminal de la cadena respiratoria, una oxidasa inhibe de 
manera eficaz todo el metabolismo oxidativo. Por otro lado, el 
DNP (dinitrofenol) desacopla las conexiones del metabolismo oxida- 
tivo y la fosforilación de ADP para formar ATP. Recordaremos, que 
según la bioquímica elemental, el ATP (adenosin-trifosfato) es la 
forma bajo la cual se encuentra almacenada en las células vivas la 
energía utilizable de manera inmediata, 

Veamos ahora cómo han sido utilizados estos dos inhibidores 
para el análisis de los movimientos iónicos durante el periodo de 
O del axón después de la transmisión de un potencial 
i e se puede mostrar que en presencia de DNP la 

arcado radioactivamente (24Na) queda virtualmente 
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FıG. 5.13 Efecto del DNP sobre la salida de iones sodio del axón gigante 
del calamar. En abcisas, están los tiempos después de estimular el axón en 
una solución de ?*Na. Las ordenadas muestran la velocidad con la que sale 
el ?*Na del axón, en presencia y en ausencia de DNP. Según Hodgkin, A. L. 
y Keynes, R. D. (1955), «Active transport in nerve», J. Physiol., 128, 28-60. 


suprimida. Los resultados de esta experiencia se muestran en la 
Figura 5,13, 

Se puede confirmar mediante un segundo experimento, en el 
~ el axón se envenena son cianuro, que el descenso en la salida de 
an de se muestra en la Fig. 5.13 se debe a la falta de ATP. Al hacer 
sn 5 1 A expulsión de Na* desde el axoplasma, como muestra la Figu- 
Aida se reduce drásticamente; sin embargo, si se inyecta ATP en 

axon envenenado éste vuelve a funcionar normalmente. 
e puede mostrar que la cantidad de Na* expulsado es aproxi- 
amente proporcional a la cantidad de ATP inyectada. Experi- 
tos cuidadosos muestran que se expulsan unos 0,7 iones de Na* 
cada molécula de ATP inyectada. 
ed: Pues, pruebas convincentes de que los-iones de sodio son 
Un; sados activamente del interior del axón después del paso de 

¡mpulso. Este bombeo activo depende de la energía almacenada 

as moléculas de ATP y ésta a su vez depende normalmente del 


Metabolismo Oxidativo. Queda claro que este flujo difiere radical- 


mad 
men 
Por 
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Fic. 5.14 Efecto del ATP sobre la velocidad de salida del sodio marcado en 
el axón del calamar envenenado con cianuro. La figura muestra que sólo es 
eficaz el ATP sin desnaturalizar, para el aumento de la expulsión de sodio. 
Para más explicaciones ver el texto. Según Caldwell, P. C. y Keynes, R. D. 
(1957), «The utilization of phosphate bond energy for sodium extrusion 
from giant axons», J. Physiol., 137, 12P. 


mente de los flujos pasivos, termodinámicos, que veíamos en los 
Capítulos 1 y 2 y en el apartado 5.5. A continuación veamos si hay 
alguna prueba que muestre que la entrada de ¡ones K* después de 
un potencial de acción, se debe también a un mecanismo activo. 

Resulta, que los inhibidores que impiden la salida de sodio tam- 
bién reducen la entrada de potasio. Aún más, se puede mostrar que 
si se suprimen los iones de potasio de la solución externa, queda casi 
detenido el bombeo de los iones de sodio del interior. La explicación 
que tiende a darse de estos experimentos es que la expulsión de los 
iones de sodio se halla ligada a la captura de iones de potasio. Es decif, 
que los dos iones se intercambian, el sodio sale al entrar el potasio. 
Este concepto está ilustrado en la Fig. 5.15. Además de este bombeo 
activo de iones de potasio hacia adentro, existe también un flujo 
pasivo de estos jones, que se mueven siguiendo su gradiente electro- 
químico. 


4 impulso nervioso 
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FiG. 5.15 Diagrama que muestra la naturaleza de la posible 
bomba de la membrana axónica. 


Aunque se hayan hecho muchas sugestiones sobre la naturaleza 
de la «bomba» esquematizada en la Fig. 5.15, todavía no tenemos un 
conocimiento seguro. Sigue siendo una de las áreas más sobresa- 
lientes de investigación biofísica. 


5.7 Un resumen y una analogía 


_ Antes de proseguir hagamos un resumen de nuestros conoci- 
TE sobre la base física del impulso nervioso. Hemos visto que 
i a formado por dos partes que se pueden separar. Primero tenemos 
a dio iento repentino y autoexcitable, de la permeabilidad para el 
auda erep rápidamente, por un movimiento de potasio en el 
repol _Opuesto. Estos movimientos explosivos de iones primero 

Polarizan completamente la membrana, y después le devuelven su 
Polaridad inicial. A continuación de estas inestabilidades súbitas, 
a rag normalmente unos pocos milisegundos, viene el a a 
Mal nto * y sostenido de la bomba de sodio-potasio, que restabieee 

mente las concentraciones iónicas iniciales. 


6 l : 
50 p, La bomba metabólica tiene una capacidad máxima de expulsión de unos 


se d moles/cm? sec™! en comparación con el flujo de 10.000 p.moles/cm? sec”* que 


durante un potencial de acción (1 p.mol = 1 x 107% moles). 
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Fic. 5.16 Resumen de los movimientos de los principales iones, a través de la mem- 
brana axónica durante y después de un potencial de acción. Los movimientos «cuesta 
abajo» que se dan durante un potencial de acción se muestran a la derecha; los movi- 
mientos «cuesta arriba», que requieren energía metabólica y que se dan durante la 
recuperación se muestran a la izquierda. La línea discontinua representa el compo- 
nente del flujo de sodio, que no queda abolido al suprimir los iones de potasio externos. 
Según Hodgkin, A. L., y Keynes, R. D. (1955), «Active transport in nerve», J. Physiol., 
128, 28-60. 


No resulta difícil probar que estas fases son bastante independien- 
tes entre sí. Por ejemplo, un axón es capaz de conducir muchos miles 
de impulsos, aunque su bomba iónica esté inactivada por DNP o 
por cianuro y viceversa los cambios en las concentraciones externas 
de los iones divalentes, como el Ca* +, que tienen efectos muy maf- 
cados sobre la excitabilidad neuronal, no influyen en absoluto en el 
mecanismo de bombeo. 

Podemos considerar, por lo tanto, que las membranas de las 

células excitables, y contamos entre éstas a las neuronas y a algunas 
células musculares y sensoriales, están en un estado de tensión pan 
liar. Esta inestabilidad inherente se debe a la distribución asimétricá 
de los iones de sodio a través de la membrana y a la existencia de 
«puertas» para el sodio que se abren al descender el potencial de 
membrana. El reparto asimétrico de los iones de sodio es una pecu- 
liaridad de la mayoría, sino es de todas, las membranas celulares. 
Lo que hace la membrana excitable es la presencia de «puertas» pará 
el sodio, movidas eléctricamente. Del perfeccionamiento de ésta? 
depende la evolución de los sistemas nerviosos y de los cerebros. 


La membrana axónica ha sido comparada a un reguero de pólvor?- 


r r 


La energia quimica almacenada en la pólvora es análoga a la ener g!a 


E 
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electroquimica almacenada en la asimetría iónica a través de la 
membrana. El descenso del potencial de la membrana es análogo a 
prender fuego al reguero de pólvora. Sin embargo, a diferencia del 
reguero, la membrana axónica está dotada de un mecanismo regene- 
rador, como hemos visto. Es como si unos milisegundos después 
de pasar la llama a lo largo del reguero, quitásemos la pólvora que- 
mada y la substituyésemos por pólvora sin quemar. 

En esta analogía, sin embargo, nos hemos acercado a un punto que 
no hemos discutido todavía. Es un punto fundamental para el fun- 
cionamiento de un sistema nervioso. Este punto, por supuesto, es el 
modo de autopropagarse un potencial de acción a lo largo de una fibra 
nerviosa. 


5.8 Propagación del potencial de acción 


El mecanismo responsable de la transmisión de un impulso ner- 
vioso está en realidad implícito en la naturaleza fisico-química del 
impulso nervioso, tal y como lo hemos descrito anteriormente. Es una 
consecuencia directa del hecho de que la permeabilidad del sodio está 
en la función de la polaridad de la membrana. 

Vimos en el apartado 5.4 que una ligera despolarización de cual- 
quier región de una membrana celular crea la condición necesaria 
para el establecimiento de un circuito eléctrico local. Es evidente que 
este circuito está desarrollado mucho más fuertemente durante una 
I epolarización que durante una mera despolarización de la membrana. 

as corrientes eléctricas (transportadas por los iones), fluirán en las 
"'ecciones indicadas en la Fig. 5.17. 
as e que los circuitos locales esquematizados en la Figu- 
cen fes K EE cargas de la membrana axónica en las regiones ee 
zata = areas activas (en sombreado) y, por lo tanto, la e ES 
vimos a consecuencia de esto es fácil de ver. En el apartado > 
nos 20 a partir de un cierto nivel crítico de depre E 
acompañ mV por debajo del potencial de reposo— el aumento 
dor. La e de permeabilidad para el sodio se hace pe id 
que conna o aTtización desemboca en la repolarización popa pe 
Ocales ad potencial de acción. Vemos asi que aa 
Membrana cidos por un potencial de acción Soo mode 
en las os excitan automáticamente un po en 
Ste me es vecinas de la misma membrana. An 
con el canismo físico concuerda de manera muy a 
echo conocido desde hace tiempo de que un potencial de 
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Fic. 5.17 Propagación del potencial de acción. La región rayada re- 
presenta al segmento repolarizado de la membrana de la célula nerviosa, 
o sea el segmento que lleva el potencial de acción. La figura muestra que 
hay un circuito local inducido entre esta región activa y la membrana en 


reposo adyacente. Para más explicación ver el texto. 


acción viaja en ambas direcciones a partir del lugar de estimulación. 
A este respecto podemos comparar, una vez más, la membrana axónica 
con el reguero de pólvora. Y, para seguir con la analogía, cada po- 
tencial de acción, una vez iniciado, se mueve como la llama de la 


pólvora, en una sola dirección. Detrás de cada llama hay un rastro 
de pólvora quemada. Detrás de cada potencial de acción hay una 
itable. El estado refractario, 


región de la membrana refractaria e Inexcl : 
á. Sin embargo, su existencia €s 
una 


es sólo transitorio, como se recordar 
suficiente para evitar que se produzcan «golpes de retroceso» 


vez que el impulso se haya empezado a transmitir. 


5.9 Velocidad de conducción del impulso 


locales qué 


: ñ los circuitos 
En la Fig. 5.17 se ve que el tamaño de mportante 


permiten la transmisión del impulso tiene una influencia ım de 
sobre la velocidad de transmisión. Ahora bien, las magnitudes ño 
estos circuitos dependen de los parámetros físicos. Primero, el tama s 
del circuito es inversamente proporcional a la cantidad de p 
eléctrica que tiene la membrana. Cuanta menos carga tenga, pral 
fácil será de descargarla, o sea, de despolarizarla hasta el um la 
requerido. La cantidad de carga almacenada es proporciona! el 
capacidad de la membrana. El segundo parámetro físico qué pr 
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mina el tamaño del circuito es la resistencia eléctrica del meso 
interno y externo. Cuanto más pequeñas sean estas resistencias ma- 
yores serán las dimensiones de los circuitos locales Podemos adore 
probar que. en general, SI «Ir» es el radio de una fibra nerviosa. la 
resistencia del medio interno varía proporcionalmentea 1 12. mientras 
que la capacidad varia proporcionalmente a r. De aquí que al aumen- 
tar el diametro de un axon, la resistencia interna caiga mucho más 
rápidamente que lo que pueda aumentar la capacidad de la membrana. 
Por consiguiente, un circuito local dado es capaz de despolarizar 
regiones del axón cada vez más alejadas de la región activa. Es decir 
que cuanto mayor sea el diámetro de la fibra, si el resto se mantiene 
igual. mayor será la velocidad de propagación. Esto es la razón del 
desarrollo de las fibras gigantes en tantas familias de invertebrados. 
Sin embargo, una fibra gigante de unos 0,5 mm de diámetro tiene 
muchas desventajas, Estas distan mucho de compensar la importante 
ventaja de una propagación rápida del impulso. Un tubo de más o 
menos medio milimetro de grueso es algo torpe; la cantidad de 
información que puede transmitir en un tiempo dado está severamente 
limitada. En realidad, en la mayoría de los invertebrados las fibras 
gigantes sólo se usan para señalar emergencias y reacciones de defensa. 
e lombriz de tierra, que siente el golpe súbito del pico o del azadón 
40 Necesita enviar una orden para poner en marcha su musculatura 
corporal. 
gan a en muchos asos, se necesita que un tronco ner- 
cerebro El pe o! lametro envie una información muy compleja al 
ia ca ai optico de la rata, por ejemplo, tiene este tamaño, 
de nel i pol transmitir a la corteza de la rata una plétora 
está formado n relativa a la escena visual. Para ello, el nervio óptico 
que el diámer des cientos de miles de axones paralelos. Deducimos 
el caso de la | ro e axones ha de ser pequeño. Pero igual que en 
derable ara cs riz, la velocidad de conducción tiene un valor consi- 
existiese un ] a supervivencia. En general, seria demasiado tarde si 
el gato ai a de tiempo apreciable entre la imagen del Pie 
A Corteza a a por la retina, y la llegada de esta información vita 
sual. 
lema. pr pr aleza ha encontrado una salida ingeniosa para este di- 
O un sistem AECA y en algunos invertebrados, a TS 
al mismo ti para aumentar la velocidad de pea x in so 
VIOSas. Este empo mantener reducido el tamaño de las [bras ner- 
la naturale sistema se basa en la mielinización. Hemos expuesto ya 
la vaina d za de la mielinización en el Capítulo 4. Recordaremos que 
e mielina alrededor del axón está interrumpida a intervalos 
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ones —los nódulos de Ranvier. Las gruesas capas de 
la vaina de mielina forman un buen aislamiento eléctrico alrededor 
del axón. La membrana excitable sólo se halla a descubierto en los 
nódulos. Por ello, el potencial de acción sólo se puede propagar des- 
polarizando nódulos adyacentes. Este modo de propagación del 
impulso se llama «conducción saltatoria». El potencial de acción 
«salta» de nódulo a nódulo. Esto acelera la transmisión en una 
ón. 
A fora bien, aunque la mielinización aumente la velocidad de 
propagación del impulso, el diámetro de la fibra tiene también un 
efecto muy importante. De aqui que las fibras nerviosas que conducen 
más rápidamente en el reino animal sean las mayores fibras mieli- 
nizadas de los mamiferos. Estas pueden conducir el impulso a una 
velocidad de 120 m/s, y su diámetro es superior a 20u. Por otro lado, 
las fibras más pequeñas de los mamíferos, tienen un diámetro de 
menos de una micra, y transmiten los impulsos con una velocidad 
de tan solo 0,5 m/s. 

La mayoría de las partes del sistema nervioso de los mamíferos 
están formadas por una mezcla de fibras, cuyo tamaño varía de las más 
pequeñas a las mayores. Se ha podido demostrar que las fibras 
más pequeñas sustituyen las partes filogenéticamente más antiguas 
del sistema nervioso, y que las fibras de mayor tamaño se han ido 
superponiendo en estadios más avanzados de la evolución. 

En un tronco nervioso, podemos dividir el diámetro de las fibras 
nerviosas en varios grupos que se solapan entre sí. 

Se distinguen tres grupos principales: A (subdividido a su vez en 
a, P, y y ô), B y C. Las características más importantes de cada grupo 
de fibras están en la Tabla 5.2. 


por separaci 


? TABLA 5.2 


Algunas características de las fibras nerviosas de los mamíferos 


A B C 
Diámetro de la fibra (u) 1-22 3 0,3-1,3 
Velocidad de conducción ' 5-120 3-15 0,6-2,3 
(metros/segundo) 
Período refractario 0,4-1,0 1,2 2,0 


absoluto (milisegundos) 


(Según Schadé y Ford, Basic Neurology, Elsevier, 1966) 


pee 
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Las distintas velocidades con que conducen las fibras los impulsos, 
es evidentemente un factor complicante para los canales de comun1- 
cación motores y sensitivos del sistema nervioso. Esta complicación 
está aumentada, debido a las distintas longitudes de las fibras ner- 
viosás que inervan las distintas partes del cuerpo. Consideremos, 
por ejemplo, la musculatura tan compleja que controla la rápida 
sucesión de palabras del lenguaje humano. Se cree que se dan de 
diez a quince mil procesos neuromusculares durante cada minuto de 
habla humana” y se puede hablar sin descansar durante muchas 
horas y hasta más de un día como lo han hecho algunos diputados 
obstruccionistas. Si examinamos ahora los nervios que controlan los 
músculos responsables del habla encontraremos que no sólo varían 
en longitud, sino también en grosor las fibras que los componen. El 
nervio recurrente laríngeo, que inerva a los músculos de la laringe, 
mide, por ejemplo, unos 32 cm y el calibre medio de sus fibras es de 
unas 5,41. En contraste, el nervio trigémino que inerva la muscula- 
tura de la mandíbula mide sólo 10 cm y sus fibras tienen un calibre 
medio de 9,51. Está claro que el cerebro se encuentra con un problema 
de planificación considerable, para coordinar los cien músculos dis- 
tintos del habla, muchas veces por segundo, con estos canales de co- 
municación tan dispares. ¡Lo maravilloso es que no seamos todos 
tartamudos! Podríamos de manera semejante hacer las mismas 
observaciones con los nervios sensitivos que llevan la información 
desde la periferia hasta el cerebro. En ambos casos parece probable, 
que se den en el cerebro esquemas temporales que difieran considera- 
blemente de los observados en la periferia: quizá estos esquemas, 
aún desconocidos permitan al cerebro realizar algunas de sus hazañas 
legendarias de discriminación sensorial y de control muscular. 





7 Le no; i , 
New eia p E T Biological Foundations of Language, John Wiley and Sons Inc. 
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Capitulo 6 
. LA SINAPSIS 


6.1 El significado biológico de las 
sinapsis 


En el Capítulo 4 vimos que los «contactos» funcionales entre dos 


, hs in química tiene consecuencias biológicas impor- 
antes, 


o 


tpo de sí o no, todo o nada. Se alcanza el umbral de excitación 0. 


brepasa, se inicia un potencial de 
canza el axón permanece en reposo, Esto nos rt- 
cuerda al código binario de un computador. La rueda dentada gira 


O no gira, la corriente eléctri AN 
. ectrica pas nter 
medios. pasa o no pasa, No hay estadios 1 


acción, Si no se al 
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Aún así, uno de los caracteres más notables de los ph Vi 
vientes es su extremada flexibilidad, y su capacidad de eS ) f 
El asno de Buridán que duda entre dos montones de comic a, igua 
mente tentadores, es la creación de un lógico, no de un natura e? 

La pregunta ha sido, pues, ¿cómo puede un sistema AA 
por unidades sí/no, inflexibles, dar una respuesta flexible, capaz de 
adaptarse? Sin duda, aumentando la complejidad de los interco- 
nexiones, y multiplicando las unidades, se podría obtener, En. per 
cipio, un tipo de respuestas semejantes a las de un computador digital. 
Sin embargo, en los cerebros vivientes, un factor muy importante 
para esto es la flexibilidad que confiere la mediación química_a_la 
unión sináptica. 


6.2 Una técnica para el estudio 
de la función sináptica 


Aunque se hayan hecho muchos trabajos sobre los mecanismos 
análogos que operan en la unión neuromuscular, para la comprensión 
precisa de la acción sináptica en el SNC, ha sido necesario esperar 
al desarrollo, a principios de los años cincuenta, de las técnicas con 
microelectrodos. Esta técnica, desarrollada por Eccles y colabora- 
dores en Australasia ', consiste en meter un capilar de cristal muy 
fino (el diámetro de la punta es de 0,5), lleno de una solución con- 
ductora de CIK, en el pericarion de una neurona del SNC. Se cree 
que la membrana celular se sella automáticamente alrededor del 
microelectrodo (Fig. 6.1), evitando así cualquier cortocircuito que 
pudiera producirse fuera de la célula. Sin duda, las células son 
tan resistentes que muchas de ellas han seguido funcionando nor- 
malmente durante muchas horas después de haber sido empaladas. 

Las células que estudiaron Eccles y sus colaboradores con estos 
métodos fueron las grandes neuronas del asta ventral de la sustancia 
gris de la médula espinal (ver apartado 10.3). Se identificaron y 


fueron investigadas sinapsis excitadoras e inhibidoras. Mas reciente- 


mente se han estudiado in situ otros tipos diversos de neuronas, 
en el interior del sistema 


pti nervioso central. Forman parte de estas 
uas, como veremos en el Capítulo 14, las neuronas de la corteza 
cerebral. En este capítulo, 


señalaremos primero los resultados de l 
s ». . . . . . » OS 
trabajos sobre las sinapsis espinales excitadoras e inhibidoras y con- 


* Ver Eccles, J, 


ce? 143; A1407. C. (1964), «Ionic mechanisms and post-synaptic inhibition» Scier- 
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FiG. 6.1 Utilización de un microelectrodo para examinar las caracte- 
rísticas eléctricas de las células nerviosas del sistema nervioso central de 
los mamiferos. 


cluiremos con el repaso de lo que se conoce como sustancias químicas 
neurotransmisoras, y sus análogos psicomiméticos. 


6.3 La sinapsis excitatoria 


Empecemos por considerar la sinapsis excitadora y primero vea- 
mos el sistema anatómico utilizado por Eccles y sus colaboradores. 
En el apartado 9.7 describiremos con algún detalle el complejo siste- 
ma que han desarrollado los vertebrados para controlar el movi- 
miento muscular. Veremos que dentro de cada músculo esquelético 
están incluidos órganos sensoriales que responden al estiramiento. 
Los impulsos que mandan al ser estimulados, van por los axones 
que unen estos receptores de estiramiento con la médula espinal. Estas 
fibras terminan a nivel medular en el pericarion de las motoneuronas 
que inervan a este músculo en particular. En la Fig. 6.2 se muestran 
estas vías neuronales. 

O NT ie los impulsos por el circuito 

se le estira, Es decir, el Ercuil pola stc dea e 

lo que se llama el reflejo j mi PPO rt li responsab See 

Proporciona una preparación y po E O rE” 

nismos de la sinapsis edo e 
ora. 


n esencia, la técni : o 
motone mca consiste en introducir en el pericarion de una 


oneurona. i : i 
un microelectrodo, y estimular la fibra sensorial. Se 
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La sinapsis 
Cisura de la médula espinal 
Pericarion de una l 
neurona sensorial Sustancia gris 
3 
Axón de una 
neurona sensorial 
Receptor de 
Músculo estiramiento 
esquelético 


Pericarion de la 
motoneurona 


Axón de la motoneurona 


Fig. 6.2 Vías neuronales del reflejo miotático. 


puede así detectar y medir cualquier cambio de la polaridad eléctrica 
de la membrana pericarial. 

Según nuestra exposición sobre el comienzo del impulso nervioso 
en el Capítulo 5, podemos esperarnos un tal cambio del potencial. 
Nuestras esperanzas no quedan defraudadas. Se ve que la membrana 
realmente -se despolariza. Se dice que esta despolarización es un 
Porencial excitador postsináptico, o abreviadamente que es un PEPS, 

Ñ ap o difiere en un punto muy importante de los potenciales 
Ss e O en el Capítulo 5. No es un suceso del tipo de 
ri a. Es, esencialmente, una respuesta gradual. Y esta ca- 
errada como veremos, tiene una importancia muy grande para 

ora del sistema nervioso central. 
rad pican con frecuencia que más de una fibra sensorial hace 
que] n una sola motoneurona. Se puede demostrar entonces 
a magnitud del PEPS está en proporción directa al número de 
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FIG. 6.3 Sumación espacial de PEPS. La figura muestra tres fibras —A, B y C— 
que hacen sinapsis con una sola motoneurona. Los gráficos en la parte derecha de la 
figura muestran el proceso de sumación espacial, cuando los impulsos vienen simultá- 
neamente por una, dos o las tres fibras. 


fibras sensoriales activadas. O sea, que el PEPS presenta sumación 
espacial. Este hallazgo se esquematiza en la Fig. 6.3. 

Por supuesto, esta propiedad de sumación espacial es un aspecto 
del carácter gradativo del PEPS. Contrasta con el carácter todo O 
nada del potencial de acción. Recordaremos que el aumentar el 
valor del estímulo por encima de un cierto umbral no conduce a un 
aumento del tamaño del potencial de acción resultante. 

Los PEPS no se suman sólo espacialmente, sino que también. 





presentan sumación temporal. O sea, que si dos impulsos llegan £n- 


rápida sucesión a la terminación de una fibra “sensorial, el PEPS 
resultante es mayor que el que se produce en respuesta a cada im: 
pulso por separado, Veremos que estas propiedades de sumación 
eL y espacial tienen una importancia considerable para el 
Uncionamiento de los sistemas nerviosos centrales y de los cerebros. 

Hemos subrayado que el PEPS es muy distinto de un potencia 


de acción, Sin e 
ION, mbargo, sabemos que e caso de 
éxito) de la transmi que el resultado final (en 


axón ( 


sión sináptica es una «espiga» de acción €n- la- 
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neurona postsináptica. Deducimos, que en el PEPS debe, en algunas 
condiciones, conducir a un potencial de acción. No es dificil, siguiendo 
la discusión del Capítulo 5, adivinar cuáles son estas condiciones. 
La producción de una espiga en la motoneurona depende simple- 
mente de que el PEPS alcance O sobrepase un cierto umbral. Ahora 
bien, resulta que un potencial de acción no se produce normalmente 
en la propia membrana del pericarion. Parece ser que el punto de 
iniciación de la espiga es la colina axónica situada al comienzo del 
axón (ver apartado 4.2). La despolarización de la membrana del 
pericarion, que hemos venido llamando PEPS, debe actuar como 
un polo del tipo de los que se daban en los circuitos locales que veíamos 
en el apartado 5.4. Cuando este circuito local resta bastante carga a la 


colina axónica, la membrana de esta región se dispara, dando la 


repolarización del potencial de acción (Fig. 6.4). 





FIG. 6.4 Los circuitos locales son responsables 
de la producción de un potencial de acción a 
„nivel de la colina axónica. 


Hasta aquí al hablar de PEPS hemos mostrado que la llegada 
de un impulso a una unión sináptica, producía una despolarización de 
la membrana postsináptica. Todavía no hemos esbozado el punto 
de los mecanismos iónicos y moleculares responsables de esta despo- 
larización. Sin embargo, antes de tocar este tema fascinante, es impor- 
tante describir el otro tipo de sinapsis que se encuentra corrientemente 
en el sistema nervioso central. Esta es la sinapsis inhibidora. 


6.4 La sinapsis inhibidora 


Desde que fue descubierto el fenómeno de la inhibición en el 


S1 : ; f 
istema nervioso central por el investigador ruso Sechenov en el 
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tención y el interés de los fisiólogos. Lo 


mencionaremos con frecuencia en las siguientes paginas de este 
libro. Podemos adivinar su importancia para el funcionamiento del 
sistema nervioso central mediante el sencillo ejemplo siguiente, 
En el apartado anterior de este capítulo hemos descrito las vías 
nerviosas que sigue el reflejo miotático (Fig. 6.2). Ahora bien, resulta 
que los músculos esqueléticos están invariablemente dispuestos en 
grupos antagonistas. O sea, que s1 un músculo está dispuesto para 
flexionar una articulación, otro músculo está dispuesto para exten- 
derla. Encontramos un ejemplo muy conocido de este antagonismo 
en la disposición de los músculos que mueven la articulación del codo. 
El músculo bíceps en la parte anterior del húmero, flexiona esta 


siglo xix, ha atraído la a 


articulación; y el músculo tríceps, por detrás la extiende. Se deduce 


de esta disposición anatómica que sería inútil, y de hecho segura- 
mente desastroso, si ambos músculos se contrajesen y se relajasen 


Neurona sensorial 
5) 


j e 

| i Neurona inhibidora 
[l 

j 


Motoneuronas 






Músculo antagonista 


Músculo agonista 


FIG. i 

de e ar aiena E conexiones muy simplificado de la inervación 

ae a a antagonistas. La situación real es de kecho 

negativo que ai y a, € incluye un importante sistema de feed-back 

Sl OS axones de la motoneurona a su propio peri- 
a simplificar, este sistema ha sido omitido. 


La sinapsis 


a ultáneamente. En un sistema organizado de manera correcta 
eN esperaríamos a que la contracción del «músculo agonista», $€ 
noS npañase de la inhibición del músculo antagonista. Y esto es lo 
ue se ha encontrado. 

Veamos primero el «esquema de conexiones» sobre el cual se 
basa esta inhibición mutua. Este está representado en la Fig. 6.5. 
Señalemos que existe una via similar para inhibir al músculo agonista, 
cuando se contrae el antagonista. o 

La Fig. 6.5 muestra que hay una corta neurona inhibidora que 
va a través de la sustancia gris, desde la neurona sensorial a la neurona 
motora que controla al músculo antagonista. Esta fibra impide que 
la neurona antagonista se dispare al mismo tiempo que la neurona 
agonista. o l o 

¿Cómo se logra, pues, esta inhibición? Por sus investigaciones 
dirigidas a dilucidar los mecanismos físico-químicos responsables 
de este tipo de inhibición Eccles recibió el premio Nobel en 19642. 
Como hemos visto la técnica de Eccles, se basa en la introducción 
de microelectrodos en la neurona motora y en el registro de los cam- 
bios eléctricos que se producen como consecuencia de la excitación 
sináptica. Pudo demostrar que la activación de una sinapsis inhibido- 
ra produce, en vez de una despolarización, una ligera hiperpolariza- 
ción de la membrana postsináptica. En vez de reducirse el potencial 
de reposo, por ejemplo, de —70 mV a —55 mV, éste aumentaba 
hasta —75 mV e incluso hasta — 80 mV. 

Es fácil ver que esta hiperpolarización de la membrana, hará que 
la célula postsináptica sea menos estimulable que lo que normal- 
o es. Por ello, se llama a este tipo de potencial, potencial inhibi- 
o AA BLICO O PIPS, Se puede mostrar que los PIPS comparten 
tato los Pi P propiedades generales de los PEPS. Por ejemplo, 
los PIPS o o los PEPS dan respuestas graduales, además, 

e oa S presentan ambos sumación temporal y espacial. 
ecc ss po ante e todo, sea que los PEPS y los PIPS 
sola membrana ea, que los PEPS y los PIPS que actúan sobre una 
mando coma Postsináptica se suman algebráicamente. Así, to- 
típica — 070 y, encial de reposo de una membrana postsináptica 

Y, podemos imaginar que se den al mismo tiempo 


do 
-m S de —5 mV y tres PEPS de +3 mV. La suma algebráica = 


(PA Ei : 
E REA Sen 5) nos dará el potencial de membrana 


2 . 
El discurso d bi ' 
145, 1140-1147 l al recibir el premio Nobel se halla reproducido en Science, 
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0 mV 
70 mV 
PIPS PEPS > PA PIPS + PEPS 
(a) (b) (c) 


FiG. 6.6 Interacciones entre los PEPS y los PIPS. La figura muestra un PIPS aislado 
(a), un PEPS que conduce a un potencial de acción en (b), y en (c) el resultado de la 
interacción de un PEPS y un PIPS que se inician simultáneamente en la membrana 


neuronal. 


resultante —71 mV. Estas relaciones están esquematizadas en la 
Figura 6.6. 

Es fácil ver que las posibilidades de interacción entre los PEPS y 
los PIPS son legión. Como las zonas dendríticas de algunas neuronas 
pueden tener contactos sinápticos con más de seis mil botones 
sinápticos, podemos deducir que la multiplicidad de estas permuta- 
ciones y combinaciones posibles es extraordinariamente rica. Esta 
complejidad casi aplastante, nos indica que el cerebro no revelará 
rápidamente sus secretos al neurofisiólogo. Hoy día, estamos tan 
sólo en el umbral. 





6.5 Sinapsis axo-axónicas 


a Des es el microscopio electrónico que una sinapsis puede 
ha añadido ura PAAP eag a ambos lados del espacio sináptico, 3 
Yaciones de ca complicación. Se ha sugerido que estas obair 
axónicas», En re oscopia electrónica, pudieran ser sinapsis «ax A 
sinapsis con la termina A Sa que la terminación de un axón hac” 
mente las consecuencia ge eatro (Fig. 6.7). Podemos ver dr 
cias de esta organización. Un axón, puede in! 
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La sinapsis 


Unión 
axoaxónica 





Célula postsináptica 


Fic. 6.7 Ultraestructura de una sinapsis axoaxónica. 





(a) 


(b 


wi 


(c) 


Esta micrografía electrónica muestra los dos tipos de contacto sináptico en uno 
de los axones gigantes del pez-gato eléctrico Malapterus electricus. Un solo 
botón sináptico (A,) tiene uniones a la vez eléctricas y químicas con el axón 
gigante. La sinapsis química (señalada con una flecha) se caracteriza por un 
espacio existente entre las membranas pre y postsinápticas. Este espacio falta 
en la sinapsis eléctrica; esto se muestra a mayor aumento en el recuadro. El 
segundo botón sináptico (A,) hace una sinapsis química con la célula gigante. 
Se puede ver en ambos botones sinápticos un gran número de vesículas sinbpti- 
E (*20.000 recuadro x 61.000). (Según Bennett, M. V. L., Nakajima, Y. y 
appas, G. D. (1967), «Physiology and ultrastructure of electrotonic junctions. 


250-300 ectramotor neurons of Malapterus electricus», J. Neurophysiol., 30, 


ría electrónica de una sinapsis espinosa en la dendrita de una célula 
cóndia e la corteza cerebral (véase Lámina IV). den = dendrita, m = mito- 
area Pa región engrosada de la membrana sináptica, s = espina, sa = 
cSbinas Pa (un carácter ultraestructural que se da con frecuencia en las 
E. G. es ríticas), sv = vesículas sinápticas. (Según Whittaker, V. P. y Gray, 
18. 2 23-227) «The synapse: biology and morphology», British Medical Bulletin, 


aia electrónica de una unión neuromuscular de los reptiles. El diá- 

Ebo da erminación nerviosa motora es de 2,5 y (la escala mide 1 u). En el 

de éstas se terminación nerviosa hay una masa de mitocondrias, y alrededor - 

(1956) lidia numerosas vesículas sinápticas. (Según Robertson, J. D- < 
« «the ultrastructure of a reptilian myoneural junction», J. Biophys. 


Biochem. C tol , 5 
Versity Braai ~ 2, 381-393. Reproducción con permiso de la Rockefeller Uni- 
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Lámina VIIL. 


; ; les se han inser- 
(a) y (b) Axones gigantes del calamar Loligo forbesi gi ak idn 
tado microelectrodos de cristal. En (a) una divisi h da aaeei 
33 micras. El axón gigante aparece como un ci ie srl 
Centro de la lámina. La pared del axón en (b) es 


la unidad de 
parte por tejido conectivo. La barrera permeable que forma la 
membrana no se 


ve con este aumento. (Según Hodgkin, rn 
«The ¡onic basis of nervous conduction», g ya p Mek se 
' Copyright 1964 by the American Association for t e 
- Science.) | y 
(c) Superpuesto a esta micrografía de una motoneurona espinal del gato est 
X dibujo de la 
Lámina VII. Ultraestructura de la sinapsis (véase página anterior) 


punta de un microelectrodo al mismo aumento. (Según Brock, L G. 
Coobms, J. 


y Eccles, J. C. (1952), «Intracellular neuronal potentials», J. Pħysjol 
117, 431 -460.) 
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de esta manera sobre la acción de otro. Este es, en especial, el caso Si 
los axones son de distinto tipo, uno inhibidor y el otro excitado:. 

Se piensa que este resultado fisiológico es el responsable de al- 
gunos de los efectos, que observan a veces en las uniones Sinápticas 
los fisiólogos y los farmacólogos y que podrían parecer paradójicos 
de otro modo. Esta influencia que tiene un axón sobre otro, puede 
también tener una significación considerable en los cambios adapta- 
tivos que son la base del aprendizaje. No es difícil comprender 
que las vías nerviosas cuya excitación produce una actividad cual- 
quiera pueden facilitarse o inhibirse por uniones de este tipo. 


6.6 Las bases lónicas de los PEPS 
y de los PIPS 


Sigamos ahora los problemas de la transmisión sináptica hasta 
sus raíces biofisicas y biológicas. Veamos lo que se ha descubierto 
sobre las causas de la existencia de los PEPS y de los PIPS. 

Vimos en el Capítulo 5 que el potencial de reposo de la membrana 
de una célula nerviosa se debe a una distribución asimétrica de los 
iones, Vimos además, que las despolarizaciones que no llegaban al 
umbral y que el propio potencial de acción estaban ambos produ- 
-cidos por una alteración de este status quo asimétrico. Por ello, no 
nos sorprenderá saber que tras los PEPS y los PIPS se esconden 
mecanismos análogos. 

Repasemos primero la estructura anatómica de la sinápsis (apar- 
tado 4.5). Recordaremos que se cree que por lo menos algunas de 
las vesículas que se observan en el botón sináptico contienen acetil- 
colina. También es un hecho establecido que las terminaciones de las 
motoneuronas en los músculos contienen vesículas de acetilcolina. 
En la Fig. 6.8 se muestra la estructura de una unión neuromuscular 
pica. A la región de la membrana de la fibra muscular que forma 
unos pliegues intrincados y que está en inmediato contacto COn 
la terminación nerviosa, se la llama placa motora. Estas uniones SON 
de un acceso mucho más fácil que las sinapsis centrales, y POr ello 
son más convenientes para la investigación. Así, muchos de los pr- 
pe aaa ao hi transmisión sináptica se realizaron Sone 
de sinapsis nera duda, algunas de estas uniones pueden cali 
arias. 


Pe puede mostrar que cuando un impulso alcanza la terminació” 
E nte na, la acetilcolina fluye hacia la membrana muscular. subya- 
cente, y la despolariza. Esta despolarización se llama potencial “£ 


La sinapsis 
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-8 Ultraestructura de una unión mioneural, Según Coens, C. (1967), «Structure 
and organisation of the myoneural junction», /nt. Rev. of Cytol., 22, 239-267, 


placa motora (PPM). En la mayoría de los músculos de los verte- 
brados el PPM inicia un potencial de acción en la membrana muscu- 
lar (sarcolema), que dispara a su vez la maquinaria contráctil que 
Contiene. Los neurofisiólogos han visto que el PPM es análogo 
al PEPS. Por ello, creen que la llegada de un impulso al botón si- 
Háptico produce una lluvia de sustancia transmisora a través del es- 
Pacio sináptico. Si la sustancia transmisora es la acetilcolina el 
Jesultado es un PEPS, pii o i O 
Hasta aquí todo va bien. La llegada de un impulso a la membrana 
PIESInáptica, hace que de algún modo, las vesículas sinápticas o, 
Por lo menos, algunas de ellas, liberen la sustancia química que 
<Ontienen. Esta difunde rápidamente a través de los 200A de espacio 
pa y despolariza a la membrana postsináptica.. Pero ¿cómo 
—£fctua la despolarización, o sea, el PEPS? ¿cuál es su mecanismo? 


10: 


o OS estamos aproximando muy rápidamente a los límites del 
nocimiento actual. Nadie puede aún responder a esta pregunta. 


>- 
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t “ea un mecanismo iónico el responsable también de este po- 
Vesicula con de au =- tico? Li res ed ocres ae ti PIF eede a 
Acetilcolina tencial sináptico : a respuesta es que si, Se cree que e es debido 
“a un caso muy interesante de cambio selectivo de la permeabilidad. 
Membrana pre- En vez de ser un aumento de la permeabilidad del sodio, como es el 
sináptica caso del potencial de acción, se piensa que la hiperpolarización del- 
PIPS se debe a un súbito aumento de la permeabilidad para los iones 
Espacio Membrana post- “de potasio y cloro. | | 
sináptico snapuca Vimos en el Capítulo 5 que el potasio se bombea activamente ~ 
hacia el interior de la célula nerviosa en reposo, en contra de su gra- 
i diente electroquímico. Si la membrana fuese inactiva frente al po- 
tasio, de forma que se pudiesen sustituir en la ecuación de Nernst, 
Na” Nat sus concentraciones en el interior y en el exterior de la neurona, 
i j | resultaría un potencial de —93 mV (ver apartado 5,3). Esto es muy 
a Sn sa sugestivo, ya que el potencial de membrana tiende hacia este valor 
A O E A i k A T del PIPS. Si se abriesen poros en la 
À membrana postsináptica especificamente para el potasio, es evidente 
. . o, l l que el resultado sería una hiperpolarización. 

Nadie puede decir todavía cuál es el mecanismo preciso. Sin embargo, Es muy interesante anotar (Tabla 2.1) que el radio de un ion hi- 
se sabe que es un mecanismo jónico, Parece ser que el PEPS se debe dratado de potasio es considerablemente menor que el de un ion 
a la ruptura total de la barrera permeable de la membrana postsináp- 7 de sodio. El ion cloro, muy abundante en el medio extracelular, es 
tica. En vez de ser virtualmente impermeable a los iones de sodio la aún más pequeño. J. C. Eccles y cols.3 han probado que los. poros 
membrana se hace de repente muy permeable. Los iones de sodio, de la membrana postsináptica son bastante grandes para el potasio 
y.con ellos los iones de potasio, cloro y todos los demás pequeños y el cloro, pero demasiado pequeños para el sodio. Parece como si 
1On€S INOFgánicos vecinos, pueden súbitamente entrar siguiendo sus se pudiera basar esta discriminación sobre las magnitudes relativas 

gradientes electro-químicos. En consecuencia, la diferencia de po- de los iones. 
este mecanismo y el del potencia] de acción Recordaremos ue este a través de rai po Tenna OPERERE A pi 
último fenómeno se debía a un aumento Sa e Eli ner hide e estos poros hipotéticos, mientras que el sodio, en Su estado 
meabilidad para un solo jon —el sodio. De a A jue se produzca de cloro cd ne e lE aaae O 
más bien una ión ue una i Ja Se a PSS i potasio sal muevan hacia adentro, al mismo tiempo que los iones de 
El mecanismo de la destrucción de E ad E: a T el que se observe que el PIPS no alcanza nunca 
rana postsináptica por la acetilentina ~ permeabilida - sób lal del potasio de unos —93 mV y que de hecho rara vez 

ptica por la acetilcolina u otra sustancia neurotrans | repase los —80 mV. - 


So = sz 


misora ex i , la € b . ` 
bilidad TE SS desconoce todavía. Se especula sobre la pos! te La Fig. 6.10 indica que estos poros estrecho: se producen como 
“Stancia transmisora, «abra» poros en la membrana <sPuesta a un transmisor inhibidor, Se piensa que este transmisor 


Ostsinápti : | i 
diensa. iona maat Eis e os podrían entonces pasar los Sin simacenado en vesículas, de una manera análoga a la acetilcolina, 
La acción de la recon de ). ; | aih Asta EA esta idea sigue siendo una mera suposición, ya que 

£l espacio sináptico —Ja coli muy breve. Existe un enzim (ña Sustanc; ra, no ha sido identificada de manera incuestionable una 
-en dos partes muy rápid 'neslerasa— que escinde la acetilco 1”. xa la transmisora inhibidora en el sistema nervioso central de 
— “Picamente. Diremos más a propósito de esto Cn vertebrados. Sin duda, no es del todo imposible que la diferencia 


el er apartado de este capítulo 
lem : > y í i, 
OS a continuación £l-PIPS, ¿Existe alguna evidenciá 


a a 


3 
Eccles, J, C. (1964), loc, cit., p. 1145. 
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FIG. 6.10 Biofísica del PIPS. Para más explicación ver el texto. 


entre las sinapsis excitadoras e inhibidoras, no esté tanto en el neuro- 
transmisor, como en la naturaleza de la membrana postsináptica 
(ver apartado 9.3). Puede que haya diferentes membranas postsinap- 
ticas diseñadas para reaccionar de manera distinta ante la misma 
sustancia transmisora. : 

Aunque no haya ningún candidato indiscutible para el papel de 
transmisor inhibidor, se han detectado, sin embargo, en el sistema 
Nervioso central un gran número de sustancias químicas activas. 
Además de la acetilcolina, éstas comprenden la noradrenalina (=n0r- 
epinefrina), el ácido y-amino-butírico (=GABA), la 5-hidroxitn- 
tuptamina (=5-HT o serotonina), y un cierto número de amino- 
ácidos con carácter ácido —ácido glutámico, ácido aspártico, ácido 


o 








mu n e m e aa a a à 


eisteico, etc. Exceptuando la acetilcolina y la noradrenalina, nin- 
guna de estas moléculas ha pasado todavía todas las estrictas 
pruebas que se requieren para que sean completamente admitidas eN 


== 


La sinapsis 


Sintesis 


| 


Acetilcolina 


Almace- 
namiento 


Colin. acetilasa 









Espacio 
sináptico Acetilcolina 
E 
Colinesterasa | 
Acetato + Colina 

Síntesis Colín. acetilasa 

Q 

Acetil-CoA Colina ) 
C H¿C OCH CHN(CH3 3 + CoA 
Acetilcolina 

Degradación 


CH¿COCH,CH¿N (CH) + H,O —> CH¿COOH + HOCHCHN(CH o, 


Acetilcolina Acido acético Colina 


Ch E. 


FIG. 6.11 Bioquímica de una sinapsis colinérgica. CoA = Coencima A. Para más 
explicación ver el texto. 
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la categoría de sustancias transmisoras*. Sin embargo, se sabe 
mucho de la farmacología de la acetilcolina y de la noradrenalina 
y la resumiremos en el siguiente apartado. 


6.7 Farmacología de la acetilcolina 
y de la noradrenalina 


Consideremos primero la farmacología del -transmisor centra] 
mejor conocido, la acetilcolina. Hemos visto que está demostrado 
que esta sustancia se almacena en las vesículas sinápticas de los boto- 
nes sinápticos. Veamos ahora brevemente su biografía molecular 

La Fig. 6.11 esquematiza esta biografía. La mayor parte de la 
acetilcolina de los botones sinápticos se encuentra almacenada en las 
vesículas, pero existen cantidades más pequeñas en el citoplasma de 
alrededor. Cuando se libera la acetilcolina en el espacio sináptico 
ES. rápidamente descompuesta en ácido acético y colina, por un en- 
zima, la colinesterasa. Su efecto sobre la membrana postsináptica 

£s, pues, muy fugaz. Es fácil ver que esto tiene una gran importancia 
para el funcionamiento del sistema nervioso. 

La colina se reabsorbe en el botón sináptico y se vuelve a utilizar 
para la síntesis de la acetilcolina. Esta resíntesis está catalizada por el 
_€nzima colinacetilasa. 

También se han ido conociendo de manera bastante completa 
las transformaciones moleculares de la noradrenalina, Veamos pri- 
mero la síntesis de este humor nervioso. La Fig. 6.12 muestra que 
está formado partiendo de un aminoácido, la fenilalanina. La figura, 
muestra también que se relaciona con bastantes otras moléculas 
neurológicamente activas. Estas moléculas están señaladas con un 
asterisco. La Fig. 6.12 muestra que todas las moléculas neurológica- 
mente activas comparten una estructura en anillo: 


EOS 


N pi OH 


OH 





* Eccl i 
2. C. The Physiology of Synapses, Springer-Verlag, 1963, p. 190. 


1" 
CH2¿=CH=COOH 


Fenilalanina $ 
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CH=CH =COOH 
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3,4 dihidroxifenilalanina 
(DOPA)* OH 


OH 
CH¿—CH,—NH, 
3,4 dihidroxi, fenil-metilamina 
(DOP amina)* OH 
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HOCH—CH,— NH, 


Nor-adrenalina 
(Nor-epinefrina)* OH 
OH 


M ao COMT 
HOCH=COOH HOCH=CH,— NH, 
HO CH=CH,-NH=CH), 
OH OCH3 
OH qn OH 
OH 
Acido 3,4 dihidroximandelico Adrenalina Nor-metanefrina 
(epinefrina )* 
con N MAO 
HOCH COOH 
Kocs, 
OH 


Acido 3-metoxi-4-hidroximandelico 


Fic. , MEDS i 

un A: Bioquímica de la noradrenalina y de sus derivados. Las moléculas con 

transfiera en su nombre poseen actividad sináptica COMT = catecol-orto-metil 
asa, MAO = monoamino oxidasa. | 
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Síntesis 


Nor-adrenalina 

Acido, 3,4 
dihidroxi- 
* .mandélico 






Espacio 


Excreción sináptico 


Fic. 6.13 Bioquímica de una sinapsis adrenérgica. 
COMT = catecol-orto-metil transferasa, MAO = monoamino oxidasa. Para 
más explicación ver el texto. 


Este anillo es una sustancia llamada catecol. Por ello, es corriente 
referirse a las moléculas parecidas a la adrenalina como catecolaminas. 

Todas las etapas mostradas en la Fig. 6.12 están catalizadas por en- 

zimas. La eliminación o la inhibición de cualquiera de estos enzimas | 
impide la síntesis de noradrenalina. o gomo 


La sinapsis 5 j 


de esta oxidación no tienen actividad sináptica. Vemos así que por 
lo menos hay una buena razón para que la noradrenalina esté ence- 
rrada en las vesículas sinápticas. 

La Fig. 6.13 resume la farmacología de una sinapsis adrenérgica. 
Señalemos que las flechas indican que una parte de la noradrenalina, 


además de ser destruida por la COMT y la MAO, es transportada 


otra vez del espacio sináptico a las vesículas, 

- Este metabolismo, bastante intrincado, de las sustancias trans- 
misoras, tiene, por supuesto, un interés por sí mismo; sin embargo, 
en el contexto de este libro tiene un significado considerable, ya que 
permite empezar a vislumbrar los mecanismos de acción de ciertas 
drogas alucinógenas. 


6.8 Aspectos de neuropsicofarmacología 


Los agentes alucinógenos o psicomiméticos han atraido el interés 
humano desde los comienzos de la historia. Este interés no ha mos- 
trado ningún síntoma de ceder, durante los años más recientes, Con- 
sideraremos primero la sustancia cuyos efectos describió Aldous 
Huxley de manera tan gráfica en Las Puertas de la percepción y en 
Cielo e infierno —la mescalina. 

La mescalina puede extraerse de un cactus de América Central, 
el peyote. Los indios, antes de la llegada de Colón, mascaban la 
planta secada, y eran recompensados con alucinaciones de natura- ! 
leza rica y variada. Cuando se halló durante los últimos 'años la | 
naturaleza química de la mescalina, surgió un hallazgo bastante | 
notable. Resulta que la fórmula estructural de la mescalina es muy! 
semejante a la de la noradrenalina. Esta relación se muestra en la' 
Figura 6.14. 

No es difícil especular que la mescalina engaña a uno, o incluso 
a los dos enzimas responsables de la descomposición de la noradrena- 


CH NH 
H , CH,O Sea 2 
“SCH, 2 


HO CH¿O 


OH 


Nor-adrenalina Mescalina 


FIG, 6.14 Fórmulas estructurales de la noradrenalina y de la mescalina. 
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lina. El enzima, tomando la droga por su substrato natural, se en- 
cuentra con que es incapaz de catabolizarla. La droga, por lo tanto, 
permanece ín situ, bloqueando el punto activo del enzima. Se cono- 
cen bien muchos casos análogos de lo que se llama inhibición com- 
petitiva, en otras áreas de la bioquímica. 

Si esto sucediese así y hay que subrayar que esta idea. en el mo- 
mento presente no es más que una especulación, la noradrenalina 
podría muy bien acumularse en el espacio sináptico. Esto a su vez po- 
dría conducir a un aumento de los disparos neuronales. Esta exci- 
tabilidad anormal podría experimentarse en forma de alucinaciones. 

Otra molécula, que como hemos visto antes parece tener una 
función transmisora, es la 5-HT o serotonina. Se puede mostrar 


que esta sustancia tiene el mismo efecto fisiológico que la adrenalina. 
aunque es menos potente, La Fig. 6.15 muestra la fórmula estructura] 
| de la serotonina, 


Es fascinante encontrar que ciertas características estructurales 
de esta molécula aparecen en varias drogas psicoactivas. Muchos 
de estos alucinógenos se pueden extraer de los hongos*. Incluyen 


_la bufotenina, la psilocina y la etilendiamida del ácido lisérgico 


(LSD). La Fig. 6.16 muestra las fórmulas estructurales de estas drogas. 
Al compararlas con la Fig. 6.15 se verá su semejanza estereoquímica 
con la serotonina. 

Una vez más podemos especular que estas drogas ejercen sus 
efectos psíquicos, por competición con los enzimas y las membranas, 
que intervienen normalmente en el metabolismo y en la actividad de 


y 
AM 
CH, 
HO CH, 
N Fig. 6.15 Fórmula €s- 
A H tructural de la seroto- 
a Serotonina nina. 


Realmente Robert Graves sugiere (Los Mitos Griegos, 1, Penguin Books Ltd.) que 
A nectar y la ambrosía, «Los antiguos manjares de dioses», eran de hecho extractos de 
A a La Ingestión de la seta Amanita muscaria en crudo, induce, Seg a 

alucinaciones, juerga sin sentido, visión profética, energía erótica y una nota 


| ble fuerza muscular como señala Graves características de las hazañas relatadas de 
las Ménades y de los Centauros. 


La sinapsis 





F } 
an A a 
CH2 + OH Qu 
Ner, CH, 
N 
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Rufotenina Psilocina 
ceny CH 
N CH3 
> N 





Dietilamida del ácido lisérgico (LSD) 


FiG. 6.16 Fórmula estructural de algunos compuestos alucinógenos. | 
La linea de puntos rodea la parte de la molécula de LSD que se asemeja | 
estereoquimicamente a la serotonina. Según Ediuson, S. (1967), «The bio- 
chemisty of behaviour», Science Journal 3, 5, 113-117, A 


la serotonina. El más potente de estos análogos psicomiméticos de la 
Serotonina, es la LSD. Los farmacólogos han sintetizado muchas 
variaciones sobre las bases estructurales mostradas en la Fig. 6.16, 
y han estudiado sus efectos sobre el comportamiento. Se han adelan.- 
tado varias teorías para explicar estos efectos y se han visto las 
analogías con algunos estados psíquicos naturales, como es la esqui- 
Zofrenia. El tema, del que se ocupa la neuropsicofarmacología, al 
combinar como hace, las ciencias de la bioquímica, neurología y 
PSIQuiátrica, es hoy día foco de intensa labor investigadora. Sin 
embargo, hasta ahora, no existe? ninguna explicación lo bastante 
sustancial de la acción de las drogas alucinógenas. 


: Cohen, S. (1967), «Phychotomimetic agents» Ann Rev Pharmacol, 7, 01-374 
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Capítulo 7 
LA RECEPCION SENSORIAL 


/ 


«| «No hay ningún concepto en la mente humana, que no haya sido en un principio, 
| en conjunto o por partes, engendrado con los órganos de los sentidos.» 


THOMAS HOBBEs, 1651. 


7.1 Organos sensoriales y cerebros 


El concepto de la mente como una tabula rasa, de hecho existía 
milenios antes de Hobbes. Heráclito, en el siglo v antes de Cristo, 
tenía el mismo punto de vista. La sabiduría, escribe, viene «por 
la puerta de los sentidos». Este concepto fue también el punto 


su e — A 


de vista aceptado por los filósofos estoicos de la antigüedad, y la 
máxima escolástica «nihil est in intellectu quod non prius in sensu» 
se extendió mucho en la época medieval. Sin embargo, la idea opuesta 


—de que la sabiduría, es, hasta cierto punto, infusa— tuvo sus aboga- 


dos también desde hace mucho tiempo. El punto de vista de los empí- 
ricos parece haber sido siempre desagradable, como señaló J. S. Mill”, 


y 


Y 
a O 
Vo 


A, 


re 
e 
p 


5 
ds 


para los que disfrutaban o aceptaban el privilegio hereditario, o la AS 


ventaja de la autoridad. E 
Sin embargo, parece claro que cualquiera que sea la organización 

que tenga el cerebro desde el nacimiento, la consideración de la 

información sensorial sigue siendo un prerrequisito esencial pará 


1 Mill, J. S. (1873), Autobiography Longmans Green, London, pp. 225-227. 
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cualquier comprensión de cómo funciona. También les ha parecido 
evidente a los zoólogos, desde la época de Aristóteles por lo menos, 
que la percepción de sensaciones se encuentra íntimamente ligada a 
la vida y a la evolución de los animales. Casi por definición un animal 
es sensible: reacciona a los estímulos del medio ambiente. 

Hemos visto en los capítulos anteriores de este libro que el mundo 
está lleno de energía sin reposo, está lleno, según la frase de Whitehead 
de una constante e inagotable «corriente de acontecimientos». El 
papel del animal es de responder a estos acontecimientos de una 
manera apropiada, en resumen, de una manera que asegure la pro- 
longación de su vida individual de modo que su descendencia pueda 
perpetuar la vida de la especie. 

Veremos en el Capítulo 10 que el cerebro de los animales se des- | 
arrolla en estrecha asociación con los principales órganos sensoriales. ` 
Una gran parte de la función del cerebro consiste en interpretar las |, 
señales que le llegan desde los órganos de los sentidos, ver su signifi- 
cado y su importancia biológica y computar entonces una respuesta | 


apropiada. 


Por ello, un animal sin órganos de los sentidos no llega casi a ser | 
un animal. Todos los miembros dominantes del reino animal han | 
desarrollado detectores sensibles a todas las formas principales de | 
la energía del medio ambiente. En muchos casos, estos detectores han | 
logrado una sensibilidad exquisita, y se han transformado en estruc-| 
turas elaboradas y complejas. 


7.2 «Energías específicas nerviosas» l 
y clasificación de las células sensoriales 


Es probable que todas las células respondan, hasta cierto punto, 
a los estímulos que les llegan desde el medio ambiente. El concepto 
de que esto ha de ser así está ligado estrechamente con la idea que 
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desarrollado a partir de cilios modificados?. Por ello, en cierto 
modo, parece ser que desde el principio han estado unidas la sensación 
y la acción. 

Señalamos en el apartado 4.2 que no todos los detectores celulares 
creados por el reino animal, son, en el sentido estricto, células senso- 
riales. Sin duda, la mayoría de los receptores sensoriales del reino 
animal son células neurosensoriales. Aún a nivel de los mamiferos 
sólo el ojo, el oído y la lengua tienen auténticas células sensoriales, 

— Sin embargo, aunque estemos examinando una célula sensorial 
o una neurosensorial, queda inalterada una característica impor- 
tante. Esta es que, dentro de ciertos límites, cada célula receptora 
responde a un tipo solo de flujo de energía ambiental?*. Un receptor 
olfatorio es sensible a ciertas moléculas químicas, pero no a estímulos 
luminosos o mecánicos y al contrario, las células fotorreceptoras 
responden a las radiaciones electromagnéticas de ciertas longitudes 
de onda pero no a las sustancias químicas en solución. 

Esta devoción de las células receptoras a un tipo de energía espe- 
cífica, para una modalidad sensorial específica, es vital para el fun- 
cionamiento eficiente del cerebro. Consideremos, por ejemplo, las 
correlaciones neurofisiológicas al admirar el cielo de noche. Jessica 
puede muy bien haber sido inspirada por Lorenzo para escribir: 


«...como el suelo del cielo está ricamente 
incrustado con pedazos de oro brillante» 


pero la luz de las estrellas al caer sobre su retina se transforman en 
algo mucho más prosaico: trenes de potenciales de acción que as- 
cienden por sus fibras nerviosas ópticas. Igualmente si pudiese haber 
oído la armonía implícita en «cada globo más pequeño», ésta también, 
al llegar a su cóclea, hubiese sido transformada en potenciales de 
acción. 


2 Vinnikof, J. A. (1965), «Principles of the structural, chemical and functional 
Organisation of sensory receptors», Cold Spring Harbor Symposium, 30, 293-330. 
Los receptores sensoriales pueden ser estimulados mediante estímulos distintos 
de aquellos para los cuales han sido diseñados, si son lo bastante intensos. Todos hemos 
«visto las estrellas» al recibir un puñetazo en el ojo. ES 


., sa e 
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un sistema de líneas «marcadas». Volveremos a este tema en el Ca pi- 
tulo 11 donde veremos algunas de las experiencias fascinantes de 
«reconexión», llevadas a cabo por Sperry y otros. 

Queda, pues, claro que la restricción de la sensibilidad de una 
célula sensorial para una sola forma de la energía ambiental, tiene 
una importancia considerable para la fisiología del cerebro. Esta 
restricción nos permite también dividir a los receptores en varias 


el medio «interno». Otro tipo de clasificación agrupa los órganos 
sensoriales, según el tipo de flujo energético al que son sensibles. 
Podemos reconocer así los quimiorreceptores, los mecanorreceptores, 
los fotorreceptores, los termorreceptores, etc. 

Ahora bien, como las diferencias entre las modalidades sensoriales 
dependen, como hemos visto, de un sistema de «líneas marcadas», 
las diferencias en la intensidad de un estímulo dado, se traducen por 
variaciones de la frecuencia de los impulsos sensoriales. En términos 
muy generales, cuanto más intenso sea el estímulo, mayor será la 
frecuencia con que los impulsos viajan por el nervio. 

De hecho, la relación exacta entre los estímulos sensoriales y la 
frecuencia del impulso es bastante complicada. Primero tenemos 
que tener en cuenta el fenómeno de la adaptación sensorial. Resulta, 
como veremos en este capítulo más adelante, que la frecuencia de los 
impulsos en un nervio sensorial expuesto a un estimulo constante, 
disminuye con el tiempo. En segundo lugar se puede mostrar que el 
aumento de la magnitud sensorial debida a un aumento de la inten- 
sidad de estímulo está relacionada con la intensidad del estímulo 


| original. Es difícil que lleguemos a oír el sonido de una moneda al 
caer al lado de un martillo neumático. El sonido de una moneda seme- 


” 


jante al caer al suelo en la quietud de la noche puede oírse bastante 
bien desde cierta distancia. Weber estableció una base cuantitativa 
para este fenómeno en el siglo xIx. La ley de Weber se expresa en 
la ecuación 1.1, donde / es la intensidad del estímulo inicial, AZ es 
E mínimo incremento discriminable de intensidad y k es una cons- 
ante: ! 


Al/I= k (7.1) 


r 

Hoy en día se admite que la ley de Weber sólo es válida en pri- 
mera aproximación. La situación real es bastante más complicada. 
Sin embargo, la formulación de Weber muestra la esencia del asunto, 
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y el desarrollo de la teoría de la información en las últimas dos o tres 
décadas, ha proporcionado una explicación para esta ley. Ya que 
desde ahora podemos ver que los nervios sensitivos son, en términos 
de la teoría informática, canales «ruidosos». El cerebro tiene que de- 
cidir si cualquier variación de la frecuencia de las señales que le llegan 
se debe al azar, a fluctuaciones espontáneas o a una alteración genuina 
del impulso. Cuanto más intenso sea el impulso inicial, mayor será 
la «banda» de frecuencias que alcanzan el cerebro. Así, pues, cuanto 
más intenso sea el estímulo inicial, por ejemplo, cuanto más fuerte 


suene la perforadora, mayor será el incremento necesario para que el 
cerebro lo reconozca como significativo. 


7.3 Biofísica de la codificación sensorial 


Veamos ahora un poco más de cerca el asunto de la codificación 
sensorial. Esto, como de costumbre, es mucho más fácil de decir 
que de hacer. Las células sensoriales y neurosensoriales son, en con- 
junto, bastante pequeñas y con frecuencia suelen ser bastante inaccesi- 
bles. Por ello, un análisis profundo de cómo se transforma la energía 
ambiente en trenes de potenciales de acción en las neuronas sensoriales 
sólo ha podido hacerse en un pequeño número de casos. 

Las principales de éstas han sido ciertos mecanorreceptores y el 
fotorreceptor del Limulus. Sin embargo, no hay razón alguna para 
suponer que los mecanismos biofísicos que se dan en estas células, 
no hayan de darse también en la mayoría de las células sensoriales 
y neurosensoniales. 

Veamos primero el trabajo fascinante llevado a cabo en los recep- 
tores de estiramiento de ciertos crustáceos decápodos. En el abdomen 
de muchos animales de éstos hay unos grandes músculos flexores 
y £xtensores. Cualquiera que haya visto cómo huyen de cualquier 
predador un cangrejo de río, una gamba o una langosta, disparándose 
como una flecha hacia atrás mediante fuertes contracciones de sus 
segmentos abdominales, comprenderá la significación que tienen 
estos músculos. 

Para un manejo adecuado de esta musculatura importante, el 
sistema nervioso del crustáceo necesita una información precisa sobre 
el estado de contracción de cada músculo. Esta información está 
suministrada, en gran parte, por los receptores celulares de estira- 
miento, situados en los músculos extensores. Estas células son rela- 
tivamente grandes y de fácil acceso. 


La Fig. 7.2 muestra que las dendritas de la gran célula mecano- 
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(b) Células del epitelio olfatorio 


del conejo (x10.000). Las 
dendritas (D) de las células 
neurosensoriales acaban en 
un cierto número de cilios 
modificados (rotos en esta 
micrografía electrónica). Estos 
cilios son los elementos qui- 
micosensitivos de las células 
neurosensoriales. Entre las cé- 
lulas neurosensoriales están 
las células de soporte que 
contienen numerosas vesíicu- 
las y mitocondrias deforma- 
das. OR = bastón olfatorio. 
(Según de Lorenzo, A. J. 
(1957), «Electron microscopic 
observations on the olfatory 
mucosa and olfactory nerve», 
J. Biophys. Biochem. Cytol., 
3, 839-850. Reproducido con 
permiso de la Rockefeller 
University Press.) 
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Lámina IX. Algunas cálulas 
sensoriales (i) 


(a) Células ciliadas de la crista 


ampullaris del canal semi- 
circular de la oreja de un 
cobaya. Se ven dos tipos de 
células ciliadas (HCI y HCII), 
rodeadas por células de so- 
porte. BM = membrana ba- 
sal, Bc = capilar sanguíneo. 
(Según Wersall, J. y Flock, A. 
(1965), «Functional anatomy 
of the labyrinth», en Contribu- 
tions to Sensory Physiology. 
Vol. 1, Academic Press, 1965.) 
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Lámina X. Algunas células sensoriales (ii) 
Micrografla electrónica (x48.000) de la unión entre los segmentos internos y 9). 
ternos de una célula en bastón de la retina de un vertebrado (compárese con la Fig. 7.3). 


Los discos del bastón se ven bien en la parte superior e izquierda de la lámina. El recua- 
dro es un corte transversal de un cilio conector y de una porción de un segmento externo. 
BB = cuerpos basales, CC = cilio 


conector, R = fibra radicular. (Según Dowling. 
J. E. (1967), «The organisation of vertebrate visual receptors», Figura 4 de Molecular 
Organisation and Biological Function, editada por John M. Allen. Copyright O oy 
John M. Allen. Reproducido con permiso de Harper and Row, Publishers, Inc.) 
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Tergum Músculos extensores Membran; 





Membrana articular 


Músculos flexores Sternum 


tio 7.1 Músculos abdominales del cangrejo de río. El complejo sistema 
MUU 


ular está visto de lado, la contracción de los músculos extensores endereza 
el abdomen. la contracción de los músculos flexores hace que el abdomen 
se repliegue debajo del cefalotórax, disparando así al animal hacia atrás, 
tuera de peligro Según Parker, T. J y Haswell, W. A. (1949), A Text-Book 
of £oologxy, Vol. 1, Fig 369 Macmillan and Co. Ltd.. London. 


receptora están muy ramificadas en el se 
especializada. Cuando esta fibra se halla e 
tar impulsos en el axón sensorial. La F 
además de estar la fibra muscular ine 
rial, también lo está por fibras motor 
llegan por estas fibras motoras inici 
muscular especializada. Si el resto 
incluida la fibra, no se está contrayendo en el mismo grado, la fibra 
especializada se encontrará en tensión. Este hecho, como ya vimos, 
se señala al sistema nervioso central, Veremos en el Capítulo 9 que 


un mecanismo análogo controla la contracción de nuestros propios 
musculos. 


no de una fibra muscular 
n tensión, se pueden detec- 
ig. 7.2 muestra también que 
rvada por la célula neurosenso- 
as. En el vivo, los impulsos que 
arán una contracción de la fibra 
del músculo, en el cual se halla 


Como este mecanorreceptor 
“Xaminar varios parámetros físico 
por ejemplo, someter al músculo 
tamiento y registrar la frecuenc 
axon. Es posible también introd 
sensorial y registrar cualquier c 


es grande y accesible, se pueden 
-químicos importantes. Es posible, 
extensor a diversos grados de csti- 
ia de los impulsos nerviosos del 
ucir un microelectrodo en la célula 
ambio de potencial a traves de st 
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FiG. 7.2 Esquema del receptor de estiramiento de un crustáceo. Las 
ramas de las finas fibras motoras nerviosas, que se muestran en la figura, 
no sólo se ramifican en la superficie del músculo, sino, también sobre la 
célula receptora. Una fibra inhibidora también contacta con las dendritas 
de la célula receptora. Los impulsos que van por esta fibra repolarizan la 


membrana de la célula receptora e inhiben por tanto la descarga de impulsos 
sensoriales. 


membrana. Los resultados de estos experimentos han arrojado mucha 
luz sobre la fisiología y la biofísica de las células receptoras. i 
Se puede ver primero, que la frecuencia del impulso en el axón 
sensorial es aproximadamente proporcional al grado de tensión 
aplicado al músculo. En segundo lugar, si la tensión sobre la fibra 
se mantiene a un valor constante, se encuentra que la frecuencia de 
los impulsos en el axón sensorial disminuye con el tiempo. Esto, como 
vimos anteriormente en este capítulo, se llama adaptación sensorial 
y es algo peculiar a todos los sistemas sensoriales. En la Fig. 7.3 se 
muestran estas dos características de un receptor sensorial. 
Veamos ahora a continuación los resultados del registro con 


microelectrodos implantados en el mecanorreceptor. Es muy intere- 
sante encontrar que 


cuando se aplican fuerzas de estiramiento, la 
nembrana de la célula receptora se despolariza. Cuanto más se estira 
la fibra mayor es la despolarización. Este cambio eléctrico a través 
de la membrana de la célula sensorial se llama potencial generador. 


e 


o 
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sensorial 





Tiempo 


Con distensión Sin distensión 


FIG. 7,3 Frecuencia del impulso en una neurona sensorial. La figura muestra 
la frecuencia del impulso en una fibra de la piel de la rana al someter esta 
última a tres grados de tensión distintos (a), (b) y (c). Para más explicaciones 
ver el texto. Según Loewenstein, W. R. (1956), «Excitation and changes in 
adaptation by stretch of mechanoreceptors», J. Physiol., 133, 588-602. 


La Fig. 7.4 muestra cóm 
aplicada. : 


Tenemos aquí, claramente, una situación análoga al PEPS que 
egxponiamos al describir la transmisión sináptica en el Capítulo 6. 
No es difícil ver a la luz de nuestra discusión del Capítulo 5, que 
cuando la despolarización llega a sobrepasar un cierto umbral se 
Inicia un potencial de acción en el axón sensorial. 

Una comprensión similar de la base molecular de la actividad 


de un receptor ha surgido del estudio del corpúsculo de Paccini 
Los corpúsculos de Paccini son 


presorreceptores que s : 
en los mesenterios de los mamiferos. Son muy sensibles ya qe 
pueden ser estimulados con desplazamientos tan pequeños a 
de 0,5u aplicados durante 0,1 mseg. Su estructura histológica 
interesante. La Fig. 7.5 muestra que se asemejan algo a una bola 


o el potencial generador varía con la tensión 
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Fic. 7.4 Hay una relación lineal entre la tensión y la despolari- 
zación de la membrana celular del receptor de estiramiento del 
crustáceo. Según Loewenstein, W. R. (1965), «Facets of a transducer 
process», en Cold Spring Harbor Symposium on Quantitative Bio- 
logy, XXX, Cold Spring Harbor, L. I. New York. 
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FiG. 7.5 Corte de un corpúsculo de Paccini. 
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diminuta —la terminación nerviosa sensitiva se halla recubierta 
por capas concéntricas de tejido conectivo. 

Se ha mostrado que el elemento sensible de este receptor es la 
punta del axón que está desmielinizada justo en el centro de la «ce- 
bolla». Una pequeña deformación de la «cebolla» produce la des- 
polarización de la punta del axón, o sea, produce un potencial 
generador. De nuevo, como en el caso del receptor de estiramiento 
del crustáceo, el potencial generador es proporcional a la fuerza del 
estímulo. El circuito local resultante (ver Capítulo 5), puede, si tiene 
una intensidad suficiente, despolarizar la membrana axónica en el 
primer nódulo de Ranvier. Si esta despolarización hace que la 
membrana descienda por debajo de su umbral, se iniciará un potencial 
de acción que se autopropagará en la forma usual a lo largo del axón 
sensitivo, hasta llegar al sistema nervioso central. 


Cilios sensoriales 


TE Célula mecanorreceptora 
j ciliada 


Célula de soporte . 


Mitocondrias 


Vesículas sinápticas 


Espacio sináptico 





Axón sensorial 


FIG. 7.6 Ultraestructura de una célula mecanorreceptora ciliada 
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Los dos receptores que hemos visto hasta aquí han sido ambos 
células neurosensoriales. Sin embargo, en muchos casos Importantes, 
se emplean células sensoriales en vez de neurosensoriales, para detec- 
tar los flujos de energía ambiental. Veamos primero un ejemplo de 
célula sensorial mecanorreceptora. 

En muchos grupos de animales, incluyendo los vertebrados, se han 
desarrollado células mecanorreceptoras que se llaman células ciliadas. 
Por ejemplo, en muchos peces se ha desarrollado en la epidermis 
de la piel un sistema de surcos —el sistema lineal lateral. Dentro 
de este sistema, hay grupos de células ciliadas. Estas células (Fig. 7.6), 
responden a los cambios de presión del agua, en particular a las vibra- 
ciones de baja frecuencia. 

Hay pruebas* de que los pelitos que salen de estas células recep- 
toras son cilios modificados. Cualquiera que sea su origen se puede 
mostrar que si se deforman, la célula se estimula. La respuesta de la 
célula consiste en una despolarización de la membrana limitante. 
Como no es una célula neurosensorial, esta despolarización no 
puede producir directamente un potencial de acción y, por lo tanto, 
en vez de llamarse potencial generador se denomina potencial 
receptor. 

La Fig. 7.6 muestra que la dendrita de una neurona sensorial 
termina muy próxima a la célula sensorial. Se cree que cuando la 
célula sensorial es estimulada, libera un transmisor químico a través 
del espacio sináptico en el botón dendrítico subyacente. Puede esque- 


matizarse de la manera siguiente la secuencia de acontecimientos que 
siguen al estímulo de la célula receptora: 


l o ! l l 
| Célula receptora ! Sinapsis Neurona sensorial 
7 i iaaa p AA 
: I Dendritas Axón 
otencial de Recepto —— — 
Energia (Despolarización Transmisor Poten- —>Poten- 
ambiental || pero no potencial químico cial cial de 
de acción) 


generador acción 


FIG. 7.7 Resumen de los acontecimi ipció 
( | entos que conducen a la transcripción de la 
er Sol lia E a de potenciales de acción en las Abras nerviosas 
À . o de Davıs, H. (1 T tor 
action», Physiol. Rev., 41, 391-416. SAAN Sahe LEE pasosi 


* Vinnikof, J. A. (1965), loc. cit. 
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Es interesante encontrar que se pueden hallar celulas cihada 
muy semejantes a las que se han desarrollado en el sistema lin ral 
lateral de surcos de los peces, en todos los órdenes de animales verie- 
brados. Sin embargo, en vez de proporcionar una sensibilidad eps- 
dérmica general para las vibraciones, las células ciliadas de los verte- 
brados superiores, están encerradas en las cámaras del oido interno 
Aqui desempeñan unos papeles muy importantes en la detección 
de las aceleraciones de la cabeza en cualquiera de las tres dimensiones 
del espacio, en el conocimiento de la posición de la cabeza, con 
respecto a la fuerza de gravedad y, finalmente, aunque también tienen 
otras muchas funciones, respondiendo a las variaciones de presión 
atmosférica, que experimentamos como sonidos. Diremos algo más 
de este papel en otros capitulos de este libro. 

Muchas células quimiorreceptoras tienen una estructura bas- 
tante semejante a las células ciliadas mecanorreceptoras. En la 
Fig. 7.8, se muestra como ejemplo las células que constituyen los 
botones gustativos de los mamíferos. Estas células, como las mecano- 
rreceptoras que vimos anteriormente, tienen largas prolongaciones 
que se asemejan a pelos. Se cree que estos son una vez más cilios modi- 
ficados, y se puede demostrar que constituyen la parte quimiosensible 
de la célula. A pesar de muchas investigaciones y de muchas teorías. 


Vellosidades quimiosensibles 






Célula quimio- 


Célula < 
rreceptora cba ñ 
Neuronas sensoriales 
Fic. 7.8 


Un botón gustativo de mamífero, 
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Fic. 7.9 Célula en bastón de la retina de los vertebrados. 
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en estos discos y que están así expuestos de una manera muy ventajosa 
a la radiación electromagnética incidente. La interacción de un 
fotón de longitud de onda apropiada con el pigmento visual, conduce 
a una reacción fotoquímica que a su vez produce un potencial re- 
ceptor en el cono o en el bastón. Un transmisor químico excita 
entonces a la neurona bipolar que hace sinapsis con la base de la 
célula fotorreceptora. Los acontecimientos que vienen a continua- 
ción se consideran con más detalle en los Capítulos 8 y 14. 

Sin embargo las células fotorreceptoras de los vertebrados son 
muy diminutas y bastante inaccesibles. Por ello es difícil determinar 
sus propiedades biofísicas y fisiológicas. Para estas investigaciones 
son mucho más accesibles las células fotorreceptoras que se en- 
cuentran en el caparazón del cangrejo Limulus, llamado también el 
cangrejo Rey o la Herradura. Estas células fotorreceptoras forman 
parte del primitivo ojo compuesto del animal. Diremos más cosas de la 
anatomía y la fisiología de estos ojos en el Capítulo 8. Aquí señalare- 


mos que cada ojo compuesto está formado por un cierto número de pe- 


Células de la retinula 





Posición de la dendrita 
de la célula excéntrica 


hasta ahora no se ha establecido todavía una base fisico-química 
para explicar la excitación de los quimiorreceptores. 

Otro tipo más de células sensoriales cuya región sensitiva se ha 
desarrollado a partir de un cilio, son las células fotosensibles de la 
retina de los vertebrados, los conos y los bastones. Sin embargo el 
cilio de este tipo de célula sensorial se ha modificado muy extensa- 
mente, y en la retina del adulto es casi irreconocible. Parece que lo 
que sucede es que la membrana del cilio ha crecido enormemente y 
se ha invaginado, formando una serie de laminillas o discos. Estos 
discos (Fig. 7.9) se han comparado con una pila de monedas. Se 
cree que los pigmentos visuales (rodopsina y yodopsina) se sintetizan 





Fibra nerviosa 


FIG. 7.10 Diagrama esquemático para mostrar la disposición 


de las células de la retinula del omnatidio del Limulus. 
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Fibra nerviosa 


FIG. 7.11 Sección longitudinal del omnatidio del Limulus. Según 
Davis, H. (1961), loc. cit. 


queños grupos de células fotorreceptoras. Las células fotorrecep- 
toras se llaman células de la retínula. La Fig. 7.10 muestra que 
aproximadamente una docena de estas células forman las paredes 
de un cilindro que rodea a la dendrita de una célula que se llama 
por esto excéntrica. Este grupo de células constituye la unidad 
funcional del ojo compuesto y se llama por esto omnatidio. 

La célula excéntrica cuya dendrita forma el centro del vímnatidio, 
de hecho, es una neurona sensorial. Su axón transmite los impulsos 
hacia el sistema nervioso central. 

La Fig. 7.11 muestra un omnatidio de Limulus en sección longi- 
tudinal. Se puede ver que en el sitio donde hace contacto cada célula 
de la retínula con la dendrita central, su membrana ha desarrollado 
una serie de procesos parecidos a diminutos dedos. Estos proce- 
sos se llaman rabdómeros. Los rabdómeros de las doce células 
de la retínula forman una región del omnatidio llamada rabdoma. 
La luz incidente se enfoca sobre este rabdoma. 

Hay pruebas de que existe un pigmento visual semejante a la 
rodopsina concentrado en el rabdoma. Como en el caso de los conos 


.l 


+ 


+ 
Ag 
$ 
la 
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y de los bastones de los vertebrados, un fotón electromagnético de 
longitud de onda apropiada produce un cambio fotoquimico en 
este pigmento. Esto, a su vez, conduce a una depresión en el potencia! 
de membrana de las células de la retínula. Como el ojo del Limulus 
es muy sencillo, y tiene grandes y accesibles células de la retínula, se 
puede registrar este potencial receptor mediante técnicas con micro- 
electrodos. Se halla que sus características físico-químicas son preci- 


« samente semejantes a las de los potenciales generadores que veíamos 


anteriormente en este apartado. 

A continuación se puede mostrar que el desarrollo de un potencial 
receptor en las células de la retínula conduce a la despolarización 
de la dendrita adyacente. Es decir, que se puede mostrar que produce 
un potencial generador en la célula excéntrica, y que si éste tiene la 
magnitud suficiente, iniciará un potencial de acción en el axón. Así, 
pues, en el ojo compuesto del Limulus, la secuencia de acontecimien- 


tos esquematizados en la Fig. 7.7 puede ser seguida en detalle por el 
microelectrodo del fisiólogo. 
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Capítulo 8 y 
SISTEMAS DE CELULAS | 


RECEPTORAS 


8.1 Elaboración de la información e 
en los órganos sensoriales 


Vimos en el Capítulo 7 como está dotado el organismo con una 
gran variedad de detectores para registrar la situación tanto en el 
interior como en el exterior del cuerpo. Vimos, además, que las dis- 
tintas formas de energía ambiente se transformaban en un único 
código común: potenciales de acción cuya frecuencia está modulada. 
El cerebro se informa de qué modo la energía ambiente interacciona 
con qué parte del cuerpo, haciendo la distinción entre las fibras sen- 
soriales activadas y en reposo. 

- Este resumen de la recepción sensorial, está, sin embargo, dema- 
siado simplificado. Sólo cubre los receptores más sencillos, del dolor 
y del tacto, en los cuales se comunica al cerebro en relación de uno 
a uno la tensión ambiente. Sin embargo, para todos los receptores 
más sofisticados, la situación es considerablemente más complicada. 
Por ejemplo, los sentidos del oído y de la vista están mediados po! 
órganos sensoriales complejos, en los cuales funcionan conjunta- 
mente grandes equipos de células sensoriales. Aún más, en el caso 
del ojo tiene lugar realmente una manipulación y una reorganización 
considerable de la mera «información sensorial» dentro del órgano 
sensorial antes de que se envíen señales algunas al cerebro. En general, 
como veremos, la información comunicada al cerebro es preseleccio- 
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nada en función de su importancia biológica. Las señales triviales y 
sin importancia son descartadas. El cerebro, igual que los cuarteles 
generales de una organización política o económica, está por encima 
de los pequeños detalles sin importancia. Su decisión sólo es requerida 
para los asuntos importantes. 

Sin embargo, antes de examinar la fisiología de la retina echemos 
un vistazo al caso algo más sencillo del oído de los mamiferos. Este 
órgano es el non plus ultra de los mecanorreceptores. Se piensa que 
sus células responden a desplazamientos tan pequeños como 10” 10 cm. 


82 El oído de los mamíferos 


En el Capítulo 7 expusimos las características biofísicas de algunos 
mecanorreceptores. En particular considerábamos las características 
de las «células ciliadas». Recordaremos que la deformación del ciclio 
produce un potencial receptor que a su vez conduce a un potencial 
generador, y se produce entonces un potencial de acción en la fibra 
nerviosa sensitiva subyacente. | 

Se sabe desde hace tiempo que el sentido del oído de los mamíferos 
se basa en unas estructuras formadas por células ciliadas mecano- 
rreceptoras. Estas células se desarrollan en el interior de la cóclea 
del oído interno. Este órgano está normalmente enrollado de una 
mañera bastante análoga a la concha de un caracol diminuto. 
(Fig. 8.1 (a) ). Sin embargo, en esencia la cóclea es un largo tubo 
dividido en tres canales por un par de membranas (Fig. 8.1 (b)). 

La Fig. 8.1 (c) muestra que las células ciliadas se hallan situadas 
sobre la membrana basilar. Una capa de material gelatinoso —la 
membrana tectorial— está apoyada sobre los cilios mecanorrecep- 
tores. Cuando la vibración, que constituye el soporte físico del so- 
nido, alcanza el oído interno, hace que la membrana basilar oscile. 
La membrana tectorial permanece relativamente estacionaria. La 
consecuencia de esto es que los cilios sensitivos de las células ciliadas 
se hallan sometidos alternativamente a comprensiones y a estiramien- 
tos. Esta tensión es suficiente para que se estimulen, y que originen im- 
Pulsos en las fibras del nervio coclear que se ramifican sobre sus bases. 

Sin embargo, el oído de los mamíferos puede hacer muchas más 
Pes además de detectar simplemente la presencia o la ausencia, 
coteta o la debilidad de un sonido. Es también capaz de distinguir 
ale entre tonos diferentes o, para usar términos físicos, 
Piet: Clas. Todavía no se conoce completamente cómo logra hacer 

S Importantes distinciones. Sin embargo, aunque permanezca 
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OS 


por 


cura la fisiología detallada, ha sido bastante bien establecido el 
mecanismo general utilizado. Realmente fue descubierto en esencia 


Helmholtz ya a mediados del siglo xIx. Se basa en el hecho 


de que el punto donde vibra con la máxima amplitud la membrana 


basilar, varía con la frecuencia del sonido incidente. Se puede mostrar, 


po 


máxima 


r ejemplo, que los sonidos de alta frecuencia producen la vibración 


hacia la base de la membrana basilar, mientras que los so- 


nidos de baja frecuencia producen las máximas oscilaciones cerca 


del helicotrema (Fig. 8.1 (b) ). Por ello, recibirán un estímulo máximo 


diferentes grupos de células ciliadas, según las distintas frecuencias 
del sonido. El cerebro será capaz de distinguir las notas de distinta 
frecuencia, según qué fibras nerviosas auditivas estén disparándose 
o estén en reposo. 

La discriminación de las frecuencias ha llegado a un alto grado 
tanto en los mamíferos como en las aves. Los seres humanos pueden 
distinguir entre dos tonos de 1.000 c/s y 1.003 c/s. Es evidente que 


esta 


capacidad de diferenciación tiene una importancia considerable 


para muchos vertebrados superiores que utilizan el sonido como 


med 


io de comunicación. Consideraremos más adelante el tema de la 


percepción auditiva en el Capítulo 14, en donde veremos que la 


info 


rmación transmitida por la cóclea es «nitificada» por los centros 


auditivos del cerebro. 

= Cuando pasemos al siguiente Órgano sensitivo importante —el 
ojo—, encontraremos que una gran parte del mecanismo de filtrar 
y de dar nitidez a la información sensitiva no se hace en el cerebro, 


sino 


FIG. 


en el propio órgano sensitivo. Quizá esto no sea muy sorpren- 


8.1 La cóclea de los mamíferos. En (a) se muestra la relación de la cóclea con 


el resto del oído. En (b) se ha estirado la cóclea normalmente enrollada, para que se 
puedan apreciar más fácilmente las posiciones relativas de las diversas membranas y 
pena Finalmente en (c) la cóclea está seccionada transversalmente para mostrar 
ao de Corti, formado por la membrana basilar. Las vibraciones atmosféricas, 
del Dd por el meato auditivo externo hacia la membrana timpánica (el tambor 
le a transmiten a través de la cámara del oído medio por tres huesecillos 
li mente el martillo, el yunque y el estribo. La vibración del estribo hace que vibre 

ana que cubre a la ventana oval, y ésta a su vez produce cambios de la presión 


en el 
se tr 
medi 


fluido (perilinfa) que llena la rampa vestibular. Estas oscilaciones de la presión 


ansmiten por la membrana vestibular al fluido (endolinfa) que llena la rampa 


a. Esto conduce a las oscilaciones de la membrana basilar y las variaciones de 


re o... y a oa . LA a 
aae se transmiten a la perilinfa de la rampa timpánica y produce finalmente el 
imiento de la membrana que cubre la ventana redonda. Esta membrana tiene 


pues 


un movimiento opuesto al de la membrana que cubre la ventana oval. De este 


mo . abe : f i 
do las células ciliadas de la membrana basilar, cuyos extremos están sujetos a la 


memb 


a un 


rana tectorial que se mantiene relativamente estacionaria, se hallan sometidos 
estimulo oscitatorio, como se explica más detalladamente en el texto. 
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Núcleo de una de las cinco 

células fotorreceptoras 
Fic. 8.2 Sección de un ojo del molusco nudibranquio Hermissenda. 
Según Barth, J. (1964), «Intracellular recording from photoreceptor 
neurons in the eyes of a nudibranch mollusc. Hermissenda cras- 
sicornis», Compl. Biochem. and Phsyol. 11, 311-315, 


dente, ya que la retina de los vertebrados ha derivado de una parte 
del cerebro. 


8.3 La retina de algunos invertebrados 


La retina de los vertebrados, deriva como veremos en el Capi- 
tulo 10, de una excrecencia del telencéfalo. Es una porción del cerebro 
empujada hacia la periferia y especializada en encargarse de la infor- 
mación visual. Por ello, su estructura es muy compleja. Antes de 
empezar por el examen de este tejido altamente complejo, sería mejor 
ver algunas de las retinas desarrolladas por los invertebrados, ya que 
son mucho más sencillas. 


A |2 mv 


B) ¡110 mv 


l sec 
FiG. 8.3 Inhibición lateral en la primitiva retina del Hermissenda. Los registros se 
han hecho simultáneamente en dos de las células fotorreceptoras del molusco: A y B. 
La célula B se activa más rápidamente al ser iluminada, y al hacerlo inhibe la célula A. 
El trazo horizontal en la parte inferior de la figura indica la duración de la ilumina- 
ción. Según Dennis, M. J. (1967), «Interactions between the five receptor cells of a 
simple eye», en Invertebrate nervous systems, editado por C, A, G. Wiersma, Univer- 


w 


sity of Chicago Press, Chicago and London. 
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Una de las retinas más simples de los invertebrados es la desarro- 
llada por el molusco nudibranquio Hermissenda. Esta retina está 
formada por sólo cinco células fotorreceptoras (Fig. 8.2). En com- 
aración la retina de un vertebrado puede estar formada por varias 
decenas de millones de fotorreceptores. Sin embargo, a pesar de esta 
gran simplificación, la retina de los ojos del Hermissenda presenta 
algunos de los caracteres básicos de las retinas más complejas. 

Se puede mostrar que las retinas del Hermissenda son retinas ver- 
daderas, y no simplemente un grupo de fotorreceptores indepen- 
dientes. O sea, se puede mostrar que los cinco fotorreceptores se 
hallan unidos para funcionar como una sola unidad fisiológica. Esta 
interdependencia se hace mediante un sistema de contactos inhibi- 
dores. Si, por ejemplo, se ilumina uno de los cinco fotorreceptores, su 


actividad tiende a inhibir la de los otros cuatro. Este fenómeno de 


inhibición mutua se muestra en la Fig. 8.3. Veremos que esto ocurre 
con gran frecuencia en toda clase de órganos sensoriales. 


Lente Córnea 





Célula pigmentaria 


Ommatidio 


Plexo lateral 


Fibras del nervio Óptico 
Fig. 8.4 Parte del ojo compuesto del Limulus. 
El órgano sensorial en el cual se ha estudiado la inhibición 


Siha de manera más exhaustiva es el ojo compuesto del Limulus. 
«amos en el Capítulo 7 que este ojo está formado por un cierto 
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número de unidades, bastante separadás entre sí, llamadas omnati- 
dios. De hecho, ésta es la gran virtud/del ojo compuesto del Limulus 
—los omnatidios pueden examinarse individualmente. Los ojos 
compuestos de las formas más evolucionadas”, como los insectos 
y los crustáceos, poseen un gran número de omnatidios en estrecho 
contacto entre ellos. Sería muy difícil llevar a cabo experimentos 
electrofisiológicos en omnatidios aislados de estos ojos. 

La Fig. 8.4 muestra la sección de un ojo compuesto del Limulus. 
La figura muestra que aunque los omnatidios estén muy separados, 
las neuronas que parten de su base están interconectadas por fibras 
laterales. Esta disposición anatómica garantiza, como veremos, que 
los varios cientos de omnatidios del ojo funcionen. como una unidad 
fisiológica, o sea, que constituyen en realidad una retina. La acción 
de cada omnatidio está hasta cierto punto influenciada por el estado, 
bien sea activo o inactivo, de todos sus vecinos. 

Como en el caso del Hermissenda encontramos que la activación 
de una unidad fotorreceptora tiende a inhibir la actividad de sus 
vecinas. Consideremos, por ejemplo, la situación esquematizada 
en la Fig. 8.5. 

En la Fig. 8.5 se supone que los impulsos que pasan por las fibras 
nerviosas que parten de los omnatidios A y D, se detectan mediante 





R, 


sa i R, 
FIG. 8.5 Disposición experimental para registrar la inhibición 
lateral en el ojo del Limulus, 


* Aunque se le llame el cangrej 
grejo Rey o Herradura el Limulus, realmente no es un 
me ai zoológicamente hablando. Está más relacionado con las arañas, y por ello 
está clasificado en el grupo de los arácnidos. El Limulus es una forma marina bastante 
grande, que no es raro encontrar en la costa este de los EE.UU 
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electrodos conectados a los registradores R, y R,. Los resultados 
de un experimento similar llevado a cabo por Hartline y Ratliff se 
muestran en la Fig. 8.6. Se ve claramente que al iluminar simultánea- 
mente dos omnatidios vecinos, se reduce la actividad de cada uno 
de ellos. 

Sólo puede haber una explicación para este hallazgo. Cuando se 
activan dos omnatidios, deben inhibirse simultáneamente. Esta 
inhibición mutua, está mediada por el plexo de fibras laterales. Una 
sección a través de este plexo suprime la inhibición. 

A A REEE 

A e AAA 

AAA 


Solo 


y< 





1,5 seg. 


a Descargas de los omnatidios del Limulus bajo distintas condiciones de 
grs En el registro superior de iluminación un solo omnatidio con una inten- 
per le luz que producía 53 impulsos en 1,5 segundos. En el registro inferior se 

minò un omnatidio adyacente con una intensidad semejante que producía 46 im- 
le en 1,5 segundos, en su fibra nerviosa. En el registro del medio se iluminaron 
E aa a aios con la misma intensidad que antes; se puede ver que las descargas 
ile os se han reducido marcadamente. Para la explicación ver el texto. Según 
pa Ine, H. K. y Ratliff, F. (1957), «Inhibitory interaction in Limulus eye», J, Gen, 

ysiol., 40, 357-376. 


araa Vine y sus colegas del Instituto Rockefeller, han discutido 
od características de este tipo de inhibición. Por ejemplo, se puede 
rar, que la inhibición disminuye rápidamente con la distancia. 
Mnatidios separados por más de cuatro o cinco milímetros pre- 


Digitalizado com CamScanner 





180 El cerebro 


sentan muy poca inhibición reciproca, o no la muestran en absoluto, 
De modo semejante, se puede mostrar que el grado de inhibición es 
proporcional a la intensidad de la luz que incide sobre el omnatidio 
inhibidor. Finalmente. la acción inhibidora es aditiva: la influencia 
amortiguadora que se ejerce sobre un determinado omnatidio es 
mayor cuánto mayor sea el número de sus vecinos iluminados. 

Ahora bien. ¿cuál es la significación biológica, si tiene alguna, 
de este mecanismo neurosensitivo? La respuesta a esta pregunta 
es inmediata: el mecanismo sirve para realzar los contrastes. Los 
contornos se precisan, y el movimiento se hace más claro. Veamos 
ahora como surgen estas ventajas importantes del fenómeno de la 
inhibición mutua. 

Imaginemos que proyectamos un borde en esta retina primitiva. 
Es decir. que proyectamos sobre la retina una región cuyo color varía 
bruscamente. Consideremos lo que ocurre en nuestro aparato omna- 
tídico. La inhibición mutua hace que los omnatidios que están en 
la parte muy luminosa de la imagen inhiban fuertemente a los que 
están en la parte más oscura. Sin embargo, la reacción inversa de los 
omnatidios oscuros sobre las unidades iluminadas es mucho más 
débil. Así. mientras los omnatidios iluminados envían señales intensas 
al cerebro. los que están en la semipenumbra quedan completamente 
inhibidos. Esto hace que el gradiente de iluminación, que varía de 
manera continua, se vuelva mucho más contrastado. El mecanismo 
se muestra esquemáticamente en la Fig. 8.7. 

Este aumento de la nitidez de los contornos tiene una importancia 
primordial para el organismo. Attneave? y otros han demostrado 
que la información se concentra en los contornos y más particular- 
mente en los puntos donde el contorno cambia de dirección. Una clara 
ilustración de esto. tomcda del texto de Attneave se muestra en la 
Figura 8.8. La figura muestra un dibujo de un gato durmiendo, hecho 
abstrayendo 38 puntos de máxima curvatura y conectándolos me- 
diante líneas rectas. 

¡S1 tuviésemos que unir un número semejante de puntos de cur- 
vatura minima mediante líneas rectas, ni siquiera reconoceríamos 
un animal! 

La inhibición recíproca que hemos visto funcionar en los ojos 
del Hermissenda y del Limulus ayuda a filtrar la información que 
tiene importancia biológica del flujo de energía electromagnética 
a la que se halla expuesto el animal. La inhibición recíproca como ya 


2 Attneave, F, (1954), 


Rev. 61, 183-193. «Some informational aspects of visual perception» Psychol. 
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(a) 


(b) 


Frecuencia de la 

descarga en las 

fibras nerviosas 
ópticas 


Posición en la retina 
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FIG. 8,7 Importancia biológica de la inhibición lateral en el ojo del 
Limulus. En (a) se esquematiza una región cuya iluminación varía en 
intensidad como se daría en la transición de un área oscura a una 
clara. En (b) se muestra la respuesta a esta variación en las fibras 
nerviosas que salen de uno de los ojos compuestos del cangrejo Rey. 
En (c) se representa la frecuencia del impulso simbolizada en (b) 
según su posición en la retina. Cuando se compara la gráfica (c) con 
la gráfica (a) se ve que la variación en la intensidad de la luz que incide 
sobre la retina ha quedado más manifiesta. Esta es una de las conse 
cuencias más importantes de la inhibición lateral. MT? | 
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FiG. 8.8 Dibujo hecho abstrayendo 38 puntos de má- 
xima curvatura de los contornos de un gato durmiendo, 
y conectando estas puntas apropiadamente con líneas 
rectas. Según Attneave, F. (1954), «Informational aspects 
of visual perception», Phychol. Rey., 61, 182-193, Co- 
pyright (1954) by the American Psychological Associa- 
tion, y reproducido con su permiso. 


hemos mencionado antes, no parece estar limitada sólo a la retina. 
Hay pruebas que muestran que esto también se da en la percepción 
auditiva y táctil. Sin embargo, hay una cierta controversia en estos 
dos últimos casos sobre si esta elaboración de la «información sen- 
sorial» se hace periféricamente, en el órgano sensorial o centralmente 
en el cerebro. 


8,4 Estructura de la retina de los 
vertebrados 


- Después de este breve resumen sobre el «procesamiento de la 
información» en el ojo primitivo de un «fósil viviente» veamos ahora 
el caso infinitamente más complejo de los vertebrados, y en particular, 
de la retina de los mamíferos. En el hombre, por razones que esbo- 
zaremos en el Capítulo 10, la visión se ha convertido en el sentido 
dominante. Casi el 40 /0 de todas las fibras sensoriales que penetran 
en el sistema nervioso central del hombre están relacionadas con este 
sentido, Sin embargo, a pesar de esto, el número de fibras que forman 
el nervio óptico, es, como muestra la Tabla 8.1, considerablemente 
inferior al número de células fotorreceptoras —conos y bastones” 


| 


Sistemas de células receptoras o 
de la retina. Queda, pues, claro, que la retina de los mamíferos tiene 
(S 


ın grado de complejidad distinto al de las retinas de los invertebrados 
: mos en el apartado anterior. 


que veía 
TABLA 8.1 


Constitución celular de la retina de la rata 


Nivel Número total de neuronas 
Bastones 9.180.000 
Conos 120.000 
Neuronas bipolares 3.530.000 
Fibras nerviosas Ópticas 260.000 


Según Lashley K. S. (1952), S.E.B. Symposium IV 


La Tabla 8.1 muestra que la información recibida por cerca de 
9,5 millones de fotorreceptores, es condensada en mensajes transmiti- 
dos a través de un mero cuarto de millón de fibras nerviosas Ópticas. 
Esta claro que una representación, punto por punto, de la imagen 
que incide sobre la retina no puede ser comunicada como tal al cere- 
bro. De hecho se sabe que una gran parte del procesamiento de la 
información se da antes de ser transmitido cualquier mensaje. Sin 
embargo, antes de que podamos discutir cómo se cree que la retina 
puede seleccionar la información que tiene importancia biológica, 
tenemos que familiarizarnos con su estructura anatómica. 

Mencionábamos al principio del último apartado, que la retina 

e los vertebrados es en realidad una porción del cerebro empujada 
acia la periferia. Debido a esta manera de desarrollarse se dice que 
está invertida, o sea, que los extremos fotosensitivos de los conos y 
de los bastones están dirigidos hacia adentro, alejándose de la luz 
Incidente, De hecho, la luz tiene que atravesar varias capas de células 
de VIOSas antes de actuar sobre esta región receptora. En estas capas 
o es donde encontraremos esta complejidad a la cual hemos 
ado aludiendo. La Fig. 8.9 es un corte esquemático de la retina 

e los mamíferos. | 
datan <omp'ejidad estructural de la retina de los mamíferos aparece 
üna idea S en el esquema anterior. Sin embargo, la figura da sólo 
en dos a e su complejidad real. En efecto, sólo está representada 
tampoco ensiones, y la retina se extiende en tres. Por otro lado, 
se muestran todas las neuronas que estarían presentes en 
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FIG. 8.9 Sección vertical de la retina de los mamí- 
feros. A = célula amacrina, H = célula horizontal. 


este corte. Además, los elementos no neuronales —las células gliales 
de soporte que se conocen aquí como células de Muller— no se han 
representado siquiera. Es maravilloso ver cómo los neurofisiólogos, 
enfrentados con esta inaraña, han creído oportuno orientarse inicial- 
mente hacia la retina más simple de los invertebrados. 

La Fig. 8.9 muestra que las bases de los conos y de los bastones 
sinapsan con neuronas bipolares que recorren una pequeña distancia 
en la retina antes de hacer sinapsis a su vez con las células gangliona- 
res. Estas últimas neuronas envían sus axones al cerebro, y Varios 


ce de miles o quizás un millón de estas fibras forman el nervio 
Te S aa prai elativamente directa del segmento enan 
varios factare tae nerviosa óptica hay, como muestra la figura 
las células amo que complican el asunto. Las células horizontales y 
de la ACTAS envían prolongaciones paralelas a la superfic? 
oa bipo o entre sí grupos de células fotosensibles > 
con fibras En iena ertas células amacrinas hacen simaa 
pudiese mand es que vienen del cerebro. Parece como si el cert r 

| ar ımpulsos a la retina quizá para alterar su agudeza 


. q 
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visual de algún modo. Tendremos que hablar más sobre este contro! 
central de los Órganos receptores en el Capítulo 16. o 
Existen, pues, numerosas posibilidades para una compleja inter- 
acción en esta rica masa de conexiones sinápticas. La Tabla 8.1 indica 
claramente, además, que algunas de estas múltiples posibilidades 
tienen que realizarse. Las investigaciones más penetrantes sobre este 
rocesamiento retiniano de la información se ha llevado a cabo con 
métodos a base de microelectrodos. La Fig. 8.9 muestra que las fibras 
nerviosas ópticas a través de las cuales se envían al cerebro los resul- 
tados de esta computación retiniana se originan en las células bipo- 
lares. Por ello, la técnica adoptada ha sido la de implantar en estas 
células microelectrodos y registrar su respuesta cuando se ilumina 
una porción de la retina. Examinemos, pues, algunas de las caracte- 
rísticas que han descubierto los electrofisiólogos mediante esta 


técnica. 


8.5 Concepto de campo receptor 


Es posible mostrar que puede ser excitada una célula ganglionar 
dada con un haz de luz que incida en cualquier punto de un área 
comparativamente extensa de la retina. Un cono o un bastón apenas 
tienen unas pocas micras de diámetro y, sin embargo, una célula 
ganglionar puede activarse por la luz incidente en una porción apro- 
ximadamente circular de la retina, cuyo diámetro puede aproximarse 
a un milímetro. Este hallazgo importante se ilustra en la Fig. 8.10. 

Como señala la Fig. 8.10, este hallazgo indica la existencia de 
Una gran convergencia en la retina. Se dice que la porción de super- 
ficie capaz de excitar una célula ganglionar dada contituye el campo 
receptor? de esta célula. La Fig. 8.11 muestra que alrededor del 
campo receptor propiamente dicho hay un anillo de retina que, 
aunque no afecte directamente la célula ganglionar, es, sin embargo, 
capaz de modificar la respuesta de la célula cuando se ilumina su 
Campo receptor genuino. 

E trabajo inicial sobre los campos receptores visuales fue lle- 
ho oa cabo en la retina de la rana. En esta retina H. K. Hartline y 
ros han distinguido tres tipos diferentes de campos receptores: 


3 a R 
mitar mo límites y la extensión de los campos receptores no se pueden de hecho deli- 
durant 7 modo preciso, Encogen cuando el fondo está muy iluminado y aumentan 
and fi e a adaptación a la oscuridad. Kuffler, S. W. (1953), «The discharge patterns 

Unctional Organization of mammalian retinae», J. Neurophysiol, 16, 37-68. 
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Fig. 8.10 Concepto de un campo receptor. Para la explicación ver el texto. 





FiG. 8.11 Vista de la superficie de un campo 
receptor retiniano y del anillo que lo rodea 
(en punteado). 
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(c) ' 
Fig. 8.12 Tipos de campos receptores en la retina de la rana. Para la explicación 
ver el texto. 


on, off y on-off. Tipos similares, aunque como veremos no idénticos, 
de campos receptores se han demostrado en las retinas de otros verte- 
brados incluyendo a los mamíferos. Antes que nada, veamos las 
caracteristicas diagnósticas de estos tres tipos de campos receptores. 

Empecemos por considerar el campo on. Las características pe- 
culiares de este tipo de campo se muestran en la Fig. 8.12 (a). Cuando 
un haz de luz cae sobre el campo, empieza a descargar la célula gan- 
glionar correspondiente. La intensidad de descarga varía en propor- 
ción directa a la intensidad de la iluminación y al área del campo 
A UUIadA. Cuando se desconecta la luz, la célula ganglionar se inac- 
iva. 

El campo off es lo contrario del anterior. En la Fig. 8.12 (b) se 
muestra su fisiología. Cuando se ilumina el campo se inactiva la 
célula ganglionar. Permanece en reposo hasta que se desconecta la 
luz. Sin embargo, cuando esto ocurre, se activa la célula ganglionar 
y empieza a mandar impulsos por su fibra nerviosa Óptica al cerebro. 
La frecuencia de la descarga va disminuyendo lentamente en la oscu- 
ridad, pero sólo se inhibe completamente cuando se vuelve a iluminar 
el campo receptor. Po 

l campo on-off combina alguna de las características de los 
dos precedentes. Se esquematiza en la Fig. 8.12 (c). La célula ganglio- 
nar se activa cuando se conecta la luz y cuando se desconecta. En 
ambos casos, la respuesta es transitoria. Con una débil iluminación 
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o cuando falta ésta, la respuesta disminuye pronto y la célula perma- 

nece en reposo. T 
Se ha dado un paso más hacia adelante en el análisis fisiológico 

de los campos off y on-off. En ambos casos se puede demostrar que 

ón en el propio campo. En el caso del 


existe realmente una interaccl pro l 
campo off se puede mostrar que la extinción de una luz que estuviese 
iluminando la superficie del campo, potencia el efecto de una que se 


apague en el centro. O sea, que la interacción en el seno del campo 
es aditiva. Se da lo contrario en el campo on-off. La interacción es 
substractiva. La descarga que se pro a ! 

que incide sobre el centro del campo se reduce mucho si al mismo 
tiempo se conecta una luz en la periferia. Una interacción similar 


Superficie de 
la a 


<( —__— Y 
1 Ig ro e A 
‘NG ki k ys 
a Pi NE A 
s y x P 
‘MA Y a Y 
Bn py” BA Po 
Microelectrodos 
registradores 
L — AE eS 
(a) (b) 


FiG.8.13 Interacción en el seno del campo on-off. En (a) se muestra la ns 


de una célula ganglionar (GC) a una luz (L) enfocada hacia el centro del cam A 
En (b) se muestra la respuesta de la misma célula cuando se encuentren 3 
luces simultáneamente, una en la periferia y otra en el centro del campo- par 


más explicación ver el texto. 


duce como respuesta a una luz 


Sistemas de células receptoras 2} 
se encuentra si en vez de encender las luces éstas se apagan. Este 
fenómeno se muestra de manera esquemática en la Fig. 8.13. 

La Fig. 8.13 muestra que en el caso de un campo on-off se produce 
la descarga máxima entre la iluminación del centro y la periferia. 
Por ello, este tipo de campo está adaptado, como lo estaba la retina 
entera del Limulus, para «ver» bordes. Ya que la máxima respuesta 
se da cuando varía bruscamente la iluminación a través del campo. 
Así no sólo se detectan los bordes, sino que cuando un borde se des- 
plaza a lo largo de un campo on-off, la intensidad de la luz que 
incide sobre el cuerpo y la periferia variará continuamente. Por con- 
siguiente, la célula ganglionar descargará de un modo característico. 
Esta señal variable será interpretada en la corteza óptica de la rana, 
como perteneciente a un borde en movimiento. 

Se deduce de este análisis de la retina de la rana que las fibras del 
nervio Óptico se dividen en tres grupos principales. Un grupo que 
sale de los campos on señala qué punto de la retina está siendo ilumi- 
nado. Otro grupo, que sale de los campos off señala las regiones más 
oscuras. Un tercer grupo, procedente de los campos on-off mantiene 
informado al cerebro de los movimientos de los bordes o de los lí- 
mites. Si la escena visual permanece estática y no varía respecto a la 
retina, de acuerdo con este análisis debería haber un tráfico muy 
escaso o nulo en el nervio óptico. Experimentos en los cuales se pro- 
yectan imágenes estabilizadas sobre la retina humana (ver aparta- 
do 17.3) tienden a confirmar esta deducción. 


8.6 Campos receptores de la retina 
de los mamíferos 


Ya hemos mencionado que los tres tipos de campos receptores 
que podemos distinguir en la retina de la rana no se encuentran de 
un modo universal en los vertebrados. Sin duda, como señala Bar- 
low4, todos los vertebrados estudiados hasta ahora tienen varios 
E diferentes de campos receptores «pero las clases son diferentes 

n las distintas especies», 
en lo tanto, echemos una rápida ojeada a la situación que se 
des ra en los mamíferos. Durante la última década se han inves- 
sado intensamente las retinas de numerosos mamíferos. Quizá, 


4 


Barlow, H. B, Hill, R, M. y Levick, W. R. (1964), «Retinal ganglion cells respond- 


in : Kadir : 
ey to direction and speed of image motion in the rabbit», J. Physiol, 173, 
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los datos más intrigantes sobre la elaboración intrarretiniana de la 
información haya surgido de los trabajos sobre el conejo. En este 
animal se han podido demostrar hasta ahora ocho tipos diferentes 
de campos receptores”. 

Además de los campos on-off y on la retina del conejo posee 
muchos campos groseramente circulares, con centros on y con peri- 
ferias off y viceversa. De hecho, este tipo de campos receptores 
parece ser muy común en las retinas de muchos mamiferos. Por ejem- 
plo, también se ha demostrado que existen en las retinas de los felinos 
y de los primates. Una característica primordial de este tipo de campo 
es el antagonismo entre el centro y la periferia. Asi, si se ilumina simul- 
táneamente el centro y la periferia del campo, se anulan entre sí a 
nivel de la célula ganglionar. Esta última permanece, por lo tanto, 
nafectada. A causa de este antagonismo mutuo la región donde se 
obtienen los efectos on se denomina a veces región excitadora, 
mientras que el área de efectos off se llama inhibidora. Finalmente, se 
puede mostrar corrientemente que existe, entre la parte central on y 
el anillo periférico off, una región limítrofe a partir de la cual pueden 
obtenerse respuestas on-off. Este tipo de campo receptor, muy común 
e importante, se muestra en la Fig. 8.14. 


Campo on 
+ + 


+] Campo off- 
[_] Campo on-off 





Fic. 8.14 Vista de la superficie de un campo receptor 


retiniano típico, de un mamífero. Para la explicación 
ver el texto. 


El tipo de campo receptor mostrado en la Fig. 8.14 combina de 
modo evidente algunos de los caracteres de los tres campos de la 
rana. También comparte con el campo on-off de la rana la impo” 
tante característica funcional del resalte delos contrastes. Por €] emplo, 
la influencia mayor de un campo central on sobre su célula ganglional 


5 Levick, W. R. (1967), «Receptive fields and trigger features of ganglion cells 
in the visual streak of the rabbit's retina», J. Physiol. 188, 285-307. 
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recordaremos, es embriológic omplejidad ultraestructural de este tejido, que como 


quemático de los contactos sinápticos en la retina de los prima 
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A + am £ 
B = célula en bastón, PB = ente una parte del cerebro. C = célula en cono, 


AB = cé x pequeña célula bipolar, BB = célula bi f 

na, PG pe pip olar aplanada, H = célula horizontal, A br ene 
ing, J.E, yB pien CRA a DG = célula ganglionar difusa. ula amacr 
copy», Proc. Roy. e p des. s : Peann of the primate retina: electron micros- 
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se ejercerá cuando el centro esté iluminado, y la periferia esté en 
la oscuridad y viceversa. Como estos campos concéntricos tienen 
una importancia considerable en la retina de los mamiferos, tiene 
interés examinar sus posibles bases neuroanatómicas. ; 

La retina, por su organización irregular, ha sido desde hace tiempo 
el tejido favorito de los microscopistas electrónicos interesados en 
neurología. Recientemente Dowling y Boycott” han hecho un estu- 
dio detallado de los contactos sinápticos en la retina de los mamíferos. 
La Fig. 8.15 resume sus hallazgos. 
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FIG. 8.16 Un «diagrama de conexiones» del campo receptor de una célula ganglionar 


$ , . . . a SS i a, 
en la retina de los mamíferos. À = sinapsis excitadora, } = sinapsis inhibidor 


Y = zona dendrítica. Explicación en el texto. Según Dowling, J. E. y Boycott, R. B. 
(1966), loc. cit. 


Se puede comparar la Fig. 8.15 con la Fig. 8.9 mucho más esdi, 
mática y con el corte vertical de la retina, mostrado en la Lámina - > 
La complejidad estructural visible mediante la microscopía opus 


* Dowling, J. E. y Boycott. R. B. (1966), «Organisation of the primate retina: 
electron microscopy», Proc. Roy. Soc. B., 166, 80-111. 
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es solamente un adelanto de la complejidad revelada por el mI que 
copio electrónico. Sin embargo, mediante un análisis esforzado < € 
sus cortes, Dowling y Boycott han sido capaces de sugerir una base 
anatómica para el campo concéntrico receptor corriente, mostrado 
en la Fig. 8.14. Esta base anatómica se muestra esquematicamente en 
la Fig. 8.16. o, 

Dowling y Boycott sugieren que esta organización neuronal 
podría funcionar del modo siguiente. Primero observemos que las 
células ganglionares de la retina de los mamíferos muestran una gran 
actividad espontánea aún en la oscuridad”. A continuación podría- 
mos suponer que para un centro on, la excitación por el campo peri- 
férico off de los bastones centrales conduciría directamente a la 
excitación de la célula ganglionar por medio de las células bipolares. 
La estimulación de la periferia del campo puede, sin embargo, afectar 
solamente a la célula ganglionar pasando por una amacrina. Si esta 
célula hace una sinapsis inhibidora con la célula ganglionar, tenemos 
la condición necesaria para una respuesta off, ya que en cuanto se 
deja de iluminar la periferia, la célula ganglionar deja de estar inhibida 
y, por lo tanto, descarga. Para ver lo que sucede con los campos de 
centro off y de periferia on es sólo necesario invertir los tipos sináp- 
ticos. La excitación de las células bipolares centrales conduciría en- 
tonces a una inhibición de la célula ganglionar, mientras que la exci- 
tación de la periferia del campo se traduciría por una activación de 
la célula bipolar. Este esquema de conexiones neuronal muestra 
también cómo la estimulación simultánea del centro y de la periferia 
se suman de manera antagónica en la célula ganglionar. La Fig. 8.16 
resume estas interpretaciones fisiológicas de la estructura fina de la 
retina. 

Realmente el esquema de Dowling y Boycott tiene muchas carac- 
teristicas que lo hacen recomendable. Todos los contactos sinápticos 
que se muestran en la Fig. 8.16 han sido detectados con el microscopio 
electrónico. No se ha echado mano de ningún sistema sináptico des- 
conocido. Las sinapsis de excitación y de inhibición se conocen bien 
hoy en día, como vimos en el Capítulo 6. Sin embargo, también 
señalamos anteriormente en este libro, que la capacidad para distin- 
guir las sinapsis excitadoras de las inhibidoras con el microscopio 
electrónico, está empezando sólo ahora a surgir por el horizonte. 
Será fascinante seguir la aplicación de esta técnica, todavía embrio- 
nara, al estudio de la retina. Deberíamos ser capaces entonces de 


7 Kuffer, S. W. (1953), «Discharge patterns and functional organization of the 
mammalian retina», J. Neurophysiol., 16, 37-68. 
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determinar si el esquema fisiológico basado en la neuroanatomía 
de la Fig. 8.15, es válido o si es todavia una simplificación. 

Además de los campos receptores circulares, relativamente 
sencillos, estudiados arriba, la retina del conejo. posee, como ya 
hemos señalado, otros varios tipos de campos más complejos. Sin 
duda parece que en la retina del conejo se produce una elaboración 
de la información considerablemente mayor que en la retina de las 
ratas, gatos o primates. De hecho, los tipos de operaciones que realiza 
la retina del conejo son semejantes a muchas de las llevadas a cabo 
por el cortex de los felinos. Esto se verá más claramente cuando 
hablemos de la percepción visual en el Capítulo 14. 

Unos de los tipos de campos receptores más complejos que 
se puede demostrar en la retina del conejo, parece haber sido diseñado 
para detectar la aparición o el movimiento de una línea que contraste, 
Es posible mostrar que la respuesta de una célula ganglionar contro- 
lada por este tipo de campo es máxima cuando se detiene lentamente 
la imagen de un pequeño objeto proyectado sobre ese campo, y se 
vuelve a retirar otra vez. En la Fig. 8.17 se esquematizan las caracte- 
rísticas de este tipo de campo. 

Se puede mostrar que es la aparición de una línea de contrastes, 
por ejemplo, la del borde de un objeto negro sobre fondo blanco, la 
que es particularmente eficaz para activar la célula ganglionar. 
Por otra parte, si aparece la imagen de una zona de gran contraste 
en la región de la retina cercana al campo receptor, al mismo tiempo 
que aparece otra en el propio campo receptor, la célula ganglionar 
se inhibe. Parece, pues, que este tipo de célula es activada por un 
estímulo bastante específico —la aparición de una zona de contraste 
en su Campo, pero no en la vecindad inhibidora. Por consiguiente, 
se llama a este tipo de campo receptor detector de líneas locales. 

El ejemplo anterior nos lleva a considerar un punto sobre el que 
insistiremos en el Capítulo 14. Las células receptoras suelen ser 
sensibles a estímulos bastante específicos. Además, estos estímulos 
tienen generalmente una clara significación para la vida del animal. 
Estos estímulos, como la línea de contraste localizado del ejemplo 
anterior, se llaman estímulos disparadores. Son los estímulos que 
producen la máxima respuesta en la célula receptora. ` 

Volviendo a nuestro repaso de los campos receptores demostra- 
bles en la retina del conejo, es posible encontrar células que responden 
a una cierta variedad de estímulos disparadores. En .algunos casos 
lo que es significativo es la dirección del movimiento, en otros es la 
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activación máxima con movimientos lentos. En otros 


velocidad. Por ejemplo, algunas células ganglionares dan respuestas es eficaz es la orientación de un haz de luz en forma 


jelo casos, lo que 
optimas a los movimientos rápidos, mientras que otros tienen una 
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Orientación de la ranura Respuesta de la 
luminosa en la retina (a) célula ganglionar 





(b) 


Fic. 8.18 Campo selector de orientación en la retina del conejo. En (a) 
se muestran los resultados experimentales. A la izquierda de (a) se ve un 
haz de luz en forma de ranura que incide sobre el campo receptor con di- 
versas orientaciones. A la derecha de (a) se muestra la respuesta de la célula 
ganglionar. La organización deducida del campo receptor se muestra En 
(b). Puntos = respuesta de las células, cruces = no dan respuesta las 


> Más explicaciones en el texto. Adaptado de Levick, W. R. (1967), 
oc. cit. 
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E T 2 
de linea. Este tipo de campo se llama campo selector = orientación. 
En la Fig. 8.18 se muestran sus características esencia pr carga de la 

La Fig. 8.18 (a) muestra que sólo se produce una Sc p a pe 
célula ganglionar cuando la ranura luminosa se proyecta >° e 
campo con una cierta orientación. La Fig. 8.18 (b) muestra dde e 
anatómica posible para este fenómeno fisiológico. Es fácil | A El 
que si un centro en forma de ranura está rodeado por un área in^% do 
dora, la excitación de la célula ganglionar sólo se producirá ue do 
el estímulo tenga una cierta orientación (X-X). Si está orienta g 
perpendicularmente (Y-Y), en su mayor parte caerá sobre una area 
inhibidora de manera que cualquier efecto sobre el centro excitador 
quedará completamente anulado a nivel de la célula ganglionar. 
Es muy interesante encontrar que se pueden detectar en la corteza 
visual del gato tipos semejantes de unidades selectoras de orientacion. 
Discutiremos sobre ellas en el Capítulo 14. 

El estímulo disparador de otro tipo de campo receptor descubierto 
en la retina del conejo parece ser cualquier cambio espacial o tem- 
poral de la iluminación. Mientras que la iluminación, o la falta de ésta, 
permanezca constante, la célula ganglionar generará un flujo regular 
de impulsos. En cuanto cambia la iluminación, bien sea por aumento 
o por disminución, o por el movimiento de un objeto en el campo oa 
través de éste, la frecuencia de los disparos disminuye o queda abolida 
al mismo tiempo. Por ello, se llama a este octavo tipo de campo 
receptor «detector de uniformidad». 

Parece haber pocas dudas sobre el posible descubrimiento por 
los neurofisiólogos de otros tipos de campos receptores en la retina 
del conejo. El breve resumen expuesto anteriormente indica, sin em- 
bargo, que la complejidad estructural revelada por los anatómicos está 
bien complementada por una complejidad fisiológica comparable 
Sin embargo, debemos insistir una vez más, que los campos receptores 
expuestos en los párrafos anteriores no se encuentran en las retinas 
de todos los mamíferos. Las retinas de los felinos y de los primates 
por ejemplo, parecen ser mucho más sencillas. 
e paria está claro, que en general la información impor- 

> extrae de la escena visual antes de que se establezca cualquier 
comunicación con el cerebro. Los métodos por los cuales est; > 
ración de la información preliminar es efectuada tá a D aa 
a comprenderse sólo ahora. W. R. Levick resume la ena de S 
D Tyan el extracto siguiente: e 
follaje y levanta su sabian Y an g par pela pop hie Ms 

: , e la 

para estudiar el ambiente distante, su cerebro seguirá siendo Bn aa 
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deado de un ruido irregular de actividad procedente eS ds células 
ganglionares de los campos 01 Y off de la retina, que nae a Sa 
trastes de esta nueva visión, pero por lo menos uane ase 5 ps a E 
permanecerá de entrada en completo reposo m os detectores de 
lineas locales. El movimiento del campo visual en pa eds aso- 
ciado al cambio de postura, los bloquea vía los contornos ha ibi ores. 
Pronto, algo en la distancia se mueve sobre el e ahora quieto; 
su imagen retiniana será pequena y se desplazará entamente; uno 
de los detectores de líneas locales empezara a mandar señales. Pro- 
porciona información sobre la posición del acontecimiento más 
significativo del medio en que esta el conejo; señala, en medio del 
tumulto de información procedente de las unidades concéntricas, 
dónde se requiere una atención especial.» 


8 Levick, W. R. (1967), loc. cit., p. 306. 
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Capítulo 9 
«CRISTALES» DE LA 
ACTIVIDAD NEURAL 


9.1 El surgimiento de una unidad 
de acción 


En biología encontramos acentuado uno de los caracteres que 
posee toda ciencia natural. Esta es la propiedad de «surgir». En un 
libro anterior —Biología Molecular— tratábamos de mostrar cómo 
surgían «conjuntos» con propiedades distintivas nuevas a partir de 
la concatenación de elementos simples. Las moléculas, por definición, 
poseen propiedades bastante diferentes de las de los átomos! que 
las constituyen. A un nivel más complejo, la célula tiene la propiedad 
de estar «viva», lo cual no puede decirse de ninguna de las moléculas 
que la constituyen. Con los organismos multicelulares surge una 
unidad aún más avanzada. Ninguna parte de esta unidad se halla 
dispuesta más interesantemente que los grupos neuronales inter- 
funcionantes. Las propiedades individuales de las neuronas se hallan 
incluidas en el sistema; a partir del conjunto neuronal interdepen- 
diente surge un nuevo carácter —una unidad de acción. 


En este capítulo veremos algunos de los sistemas neuronales 


1 : 
m Esto no quiere decir que no se 


As okon puedan predecir, en principio, las propiedades 


as a partir de las propiedades de los átomos que las constituyen. 


199 


Digitolizado com CamScanner 


El cerebro 
200 


más simples. En comparación con los cerebros enormemente com- 
plejos de los vertebrados, estos sistemas nos dan la oportunidad, 
como ha señalado Maynard”, de estudiar «los cristales de la actividad 
neural». La frase nos recuerda la importancia crucial que poseen 
los «cristales» de proteínas de ácidos nucleicos, en el desarrollo de la 
biología molecular. Sin embargo, antes de entrar en estos cristales 
neurofisiológicos, hemos de considerar brevemente la naturaleza 
de los marcapasos biológicos. 


9.2 Concepto de marcapasos 


A principios de este siglo, quizá bajo la influencia de Pavlov, se 
creyó que el comportamiento animal podía explicarse enteramente, 
en términos de reacción refleja a los estímulos externos. Quizá, el 
locus classicus de este punto de vista ha de encontrarse en el libro de 
Watson, Comportamiento?, donde escribe (p. 18) «...no existen pro- 
cesos que se inicien centralmente. El ambiente en su sentido más 
amplio, condiciona la formación de los hábitos». La idea de que los 
comportamientos pudieran tener un origen interno tendió a caer en 
desuso. Sin embargo, análisis más recientes han reafirmado la impor- 
tancia de la motivación interna. En el Capítulo 12 presentaremos 
varios ejemplos de estos análisis. 

Con el abandono, o por lo menos el decaimiento, del concepto 
del animal como autómata reflejo, se ha dedicado más atención a 
la naturaleza y al mecanismo de las fuerzas «internas» que afectan 
al comportamiento. Quizá los más elementales de estos «motores 
„auto-movidos» sean ciertos tipos de marcapasos. Probablemente” 
los marcapasos fisiológicos mejor conocidos seañ los que controlan 
los movimientos rítmicos del corazón y del sistema respiratorio. 

En la aurícula derecha del corazón de los mamíferos hay un 
grupo de varios miles de células que constituyen juntas una region 
llamada el nódulo sino-auricular. Este nódulo marca la frecuencia 
de los latidos del corazón: dispara cada latido. O sea que funciona 
como un «marcapasos» del corazón. 

El mecanismo biofísico en que se basa esta actividad vital es 
oscuro por el momento. Si se penetra con un microelectrodo en 
una de las células del nódulo sino-auricular, es posible mostrar que 


2 Maynard, D. M. 
sium, 20, 111-149. 


3 Watson, J. B.: B 
Rinehart and Winston, 


(1966), «Integration in Crustacean Ganglia», S.E.B. Sympo- 


ehaviour, An Introduction to Comparative Psychology, Holt, 
Inc., New York (1967). A 4 


(Primera publicación en 1914.) 
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FiG. 9.1 Biofísica de las células del marcapasos del corazón 
de los mamíferos. El trazo continuo representa la variación del 
potencial de una célula marcapasos. El trazo discontinuo re- 
presenta las variaciones del potencial de las fibras musculares 
cardiacas. Según West, T. C. (1955), «Ultramicroelectrode re- 
cording from the cardiac pacemaker», J. Pharmac. exp. Ther. 


115, 283-290. The Williams and Wilkins Co. Baltimore, Md. 
21202, U.S. A. 


durante la fase de relajación del latido cardiaco (diástole), se despo- 
lariza lentamente la membrana celular. Podemos suponer que cuando 
esta despolarización alcanza un cierto nivel, actúa como un potencial 
que inicia potenciales de acción en las células musculares vecinas. 
La membrana celular del marcapasos se repolariza entonces, du- 
rante la fase de contracción del latido cardiaco (sístole). Estos acon- 
tecimientos se muestran en la Fig. 9.1. p 

La base físico-química de la variación lenta del potencial de 
membrana se desconoce en el momento presente. Se puede presumir 
que quizá se deba a algún proceso bioquímico subyacente?*. Hay 
muchos ejemplos de actividad de marcapasos en el sistema nervioso 
central. Parece probable que estas fuentes de iniciativas internas 
tengan fundamentos físico-químicos semejantes. Es evidente que 
en el interior del sistema nervioso central puede darse toda clase de 
Interacciones entre los potenciales marcapasos, PEPS y PIPS. 


9.3 Elementos en el diseño de 
Computadores neuronales 


Hemos obs 


ervado ya más de una vez que el cer 
E 
tadoras electr a z- 


ónicas han sido construida 
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Hay algunas 
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oro y las compu- 
s según principios bastante 
que especialmente en los sistemas nervi ¡ 

se puede relacionar el ritmo rior 
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diferentes. También hemos observado que existen algunas seme- 
janzas. Por ejemplo hemos visto que el código binario de los compu- 
tadores electrónicos es en algunos aspectos semejante a las propie- 
dades de todo-o-nada del axón. Esta característica digital de on/off, 
surge también en la clara división entre los tipos de sinapsis inhibi- 
dora y excitadora. No hay ningún tipo mixto O entre los dos. 

Esta dicotomía de los tipos sinápticos se utiliza en muchas cons- 
trucciones neurales. Ya lo hemos encontrado en el apartado 6.4, 
donde se utilizaba para evitar que dos músculos antagonistas se 
contraigan simultáneamente (Fig. 9.2 (a)). Sin embargo todos sabe- 


a 


(a) (b) 


Y Sinapsis excitadora 
A Sinapsis inhibidora 


FIG. 9. i 
: de Se Dos esquemas neuronales. En (a) la estimulación del receptor, R,» 
mensajes que se originan en el receptor R,, y viceversa. En (b) los 


mensajes procedentes del SNC pueden suprimi j 
TEA : pue primir la capacidad de R, para 
inhibir mensajes de R,. Más explicaciones en el texto. Sezis Granit, R. (1966), 


«Sensory mechanisms in percepti i 
> ption», en The Brain j j . 
Editado por J. C. Eccles, Springer-Verlag, Berlin on. AO fica 
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mos por experiencia personal que es posible contraer dos none 
antagónicos a la vez. De este modo estiramos y ejercitamos ^a itua 


mente nuestro cuerpo. No es dificil diseñar un circuito neuronal 
que explique esta observación. En la Fig. 9.2 (b) se muestra este 
circuito. En este esquema una neurona inhibidora de un «centro 
superior» hace sinapsis con el inhibidor que va al músculo antagónico. 

Véase que nos referimos a «neuronas inhibidoras». Parece ser 
que todos los contactos sinápticos de una neurona dada son de 
un tipo o de otro”. Por ello la dicotomía de los tipos sinápticos a 
la que nos referíamos antes es de hecho una dicotomía de las neu- 
ronas. 

Sistemas formados por neuronas excitadoras e inhibidoras po- 
drían explicar también algunas formas de actividad rítmica. Muchos 
patrones de comportamiento, como por ejemplo andar, requieren 
alternativamente la contracción y la relajación de músculos anta- 
gónicos. La Fig. 9.3 muestra una sencilla disposición de neuronas 
excitadoras e inhibidoras que podrían en principio controlar estos 
movimientos alternativos. 

En la Fig. 9.3, primero suponemos que un «centro superior» 
ordena la puesta en marcha de un gesto. Esta orden se expresa en 


a 
b c 
e FIG. 9.3 Un sistema neuronal de acti- 
vidad recíproca. El simbolismo sináptico 
È es igual que en la Fig. 9.2. Explicaciones 
Sè en el texto. Según Wilson, D. M. (1968), 


«The flight-control system of the locust» 
Scientific American, 218, 5, 83-93. ` 


$ Eccles 
1957, 
no si 
fisiol 


, J. C., The Physiology of Nerve Cells, Baltimore. The Johns i 
» . Hopk 
he a aL parece que las neuronas son inhibidoras o bien aia eidi cit 
Ecos mre que todas sus terminaciones producen los mismos efe 
heuronicom Ean probar, por ejemplo, que en la liebre de mar, Aplysia, una i 
Tenunan inhibe una célula post-sináptica pero excita a otra. Esto se debe 
e a una diferencia de las membranas de las dos células post 
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forma de impulso en la fibra (a). Esta fibra inerva a dos neuronas, o 
a dos poblaciones de neuronas (b) y (c). Pero (b) y (c) están inter- 
conectadas por fibras inhibidoras (pericarion punteado). La geo- 
metría del circuito mostrado en la Fig. 9.3 hace que la neurona (b) 
dispare primero. Esto a su vez hace que la neurona (c) sea inhibida. 
Sin embargo cuando la neurona (b) se fatiga, la neurona (c) queda 
libre de la inhibición y los impulsos de (a) pueden ahora afectarla. 
Dispara y al hacerlo inhibe la neurona (b). Al fatigarse a su vez, 
la neurona (b) queda desinhibida y dispara; y así hasta que cesan 
las señales que manda (a). Ajustando la excitabilidad de (b) y (c), 
su velocidad de fatiga, y su recuperación de la fatiga, en teoría se 
pueden conseguir diferentes frecuencias de activación recíproca. 


94 Las virtudes del sistema nervioso 
de los crustáceos 


Señalamos en el Capitulo 5 que la comprensión profunda de 
la naturaleza fisico-química del potencial de acción dependía del 
descubrimiento de una preparación biológica apropiada. Se da hoy 
día una situación hasta cierto punto semejante en el sistema nervioso 
central. Y aunque la idea que tenemos sobre cómo funcionan en 
conjunto las neuronas, es extremadamente vaga en comparación 
con lo que sabemos de las bases biofisicas del impulso nervioso, 
durante los últimos años varias preparaciones nos hacen concebir 
grandes esperanzas. Estas preparaciones se basan en gran parte 
sobre los organismos de los invertebrados. Un hallazgo afortunado 
y fascinante es el de que los artrópodos, y en particular los crustáceos, 
funcionan con muchas menos neuronas que los vertebrados de un 
tamaño equivalente. En vez de los varios billones de neuronas del 
sistema nervioso de un mamífero, el de un crustáceo comparable 
puede estar formado por tan solo varios cientos de miles de células. 
De hecho esta utilización económica de las neuronas se hace evi- 
dente en todo el organismo, tanto en el sistema nervioso central 
como en el periférico. Así, la maquinaria muscular bastante com- 
pleja de una pinza de cangrejo es controlada por solo un par de 
docenas de neuronas. En contraste, un miembro de mamífero s€ 
controla por varias docenas de millares de neuronas. 

La gran simplicidad comparativa del sistema nervioso central 
de los crustáceos ha atraído a muchos investigadores. Proporciona 
al neurofisiólogo interesado en la actividad cooperativa de las neu- 


e 
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ronas, una preparación en la cual se pueden enumerar mas fácil- 
mente las interacciones neuronales. En este grupo de animales, no 

arecen tan intratables los problemas de la neurofisiología del SNC. 
al contrario de lo que ocurre con los vertebrados. Por ello encon- 
tramos que se han hecho estudios interesantes durante los últimos 
años sobre los sistemas nerviosos, o porciones de sistema nervioso, 


pertenecientes a estos animales, 


9.5 Ganglios cardiacos y 
estomatogástricos de los crustáceos: 
Sistemas nerviosos centrales 
en miniatura 


Quizá el «cristal de la actividad neural» más sencillo sea el ganglio 
de los crustáceos decápodos?. Este ganglio, formado por una docena 
de células como máximo, controla la frecuencia del latido del co- 
razón del crustáceo. Esto se logra mediante ráfagas de impulsos 
que descienden por las fibras que van del ganglio a la pared del 
corazón. Estos impulsos hacen que el corazón se contraiga. Normal- 
mente se repiten a intervalos regulares. Si se interfiere en la regulari- 
dad de estas ráfagas de actividad, el corazón se contrae de una 
manera irregular, incompleta, y biológicamente inútil. 

Los fisiólogos han logrado distinguir dos tipos de células entre las 
doce que forman el ganglio. La actividad parece comenzar en las 
cuatro neuronas posteriores. Estas neuronas, hacen de marcapasos. 
A continuación la actividad se extiende de este grupo posterior de 
neuronas a un grupo anterior de neuronas «seguidoras». La acti- 
vación de las «seguidoras» parece estar sincronizada a la vez por 
los contactos sinápticos y por la progresión electrotónica. Cuando 
se alcanza un cierto umbral, se descargan los impulsos por las fibras 
nerviosas al corazón. - 

Pe o este sistema extremadamente simple, los neurofisiólogos 
q guros del modo exacto en que se lleva a cabo la integra- 
ción neuronal”. No es pues extraño que los cerebros de los verte- 


6 r . X 
pamba ei a es el orden de los crustáceos formado por los cangrejos, langostas, 
TN Algunos progresos importantes hacia una solución de este problema han sido 
ES os por Hartline y Cooke (Science, 164, 1080 (1969)). Estos investigadores han mos- 
sb que es posible predecir el impulso que sale de una de las neuronas del ganglio 
taco si se conoce el impulso que llega a esta neurona desde los marcapasos. 
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brados formados por diez billones de neuronas desafien la inteli- 
gencia de los investigadores. l l 

Ligeramente pero no mucho más complicado que el ganglio 
cardiaco es el ganglio estomatogastrico de los crustáceos. Este 
ganglio está formado por unas 35 células nerviosas y controla la 
actividad del estómago de los decápodos. Es obvio que los movi- 
mientos musculares de un estómago son bastante más complicados 
que la simple sistole/diástole del corazón. Este movimiento más 
complejo se realiza con unos 25 músculos distintos de la pared del 
estómago. Para producir un movimiento fisiológicamente útil, es 
evidente que estos 25 músculos tienen que contraerse de un modo 
altamente coordinado. Esta secuencia vital de contracciones es ini- 
ciada por una secuencia análoga de los impulsos en las fibras ner- 
viosas pertenecientes al estómago. Así, aunque el ganglio estomato- 
gástrico esté «cebado» o «disparado» por el sistema nervioso central, 
la secuencia de impulsos que sale de él se organiza dentro del propio 
ganglio. 

¿Cómo se programa esta secuencia? El ganglio estomatogástrico 
con un número de neuronas relativamente reducido y sus descargas 
relativamente complejas, plantea un problema intrigante a los neuro- 
fisiólogos. Está demostrado? que la secuencia de los impulsos en 





Fibras motoras de los 
músculos gástricos 


a sA Ganglio estomatogástrico de un decápodo. Los pericariones de 
peta neuronas se hallan situados sobre un plexo neural. De este salen 
OS nervios motores que inervan la musculatura del estómago. 


* Maynard A 
158, $31-530. , D. M. (1967), «Neural co-ordination in a simple ganglion», Science, 
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las fibras eferentes depende de una interacción bastante intrincada 
entre las 35 células del ganglio. El estudio microscópico de este 
«sistema nervioso central» en miniatura muestra que los cuerpos 
celulares de las neuronas están situados sobre un plexo nervioso 
bastante complejo. Se puede mostrar que en esta tupida red hay 
uniones sinápticas excitadoras, inhibidoras y electrotónicas. En la 
Fig. 9.4 se muestra la organización general del ganglio. 

Una tarea excitante para el futuro inmediato es la de descubrir 
las relaciones sinápticas en este crecimiento dendrítico. Si esto se 
logra se hará posible una explicación de la actividad integradora 
en términos de circuitos neuronales. 

Es decir, que habremos desentrañado un diagrama de las cone- 
xiones de un «sistema nervioso central». 

Otra manera fructífera de atacar este «problema del diagrama 
de las conexiones», que ha estado llamando a generaciones de neuro- 
fisiólogos, nos la proporcionan los trabajos sobre el sistema nervioso 
de la cola de los crustáceos. En el apartado siguiente resumiremos 
estos trabajos tan interesantes. 


9.6 «Líneas marcadas» en la cola 
de la gamba 


Un buen ejemplo del principio del ahorro de neuronas que 
como hemos dicho es característico de los artrópodos, es el sistema 
nervioso que controla el movimiento de la cola de la gamba. Por 
ello ha sido posible estudiar la organización de las interneuronas 
que intervienen en los movimientos de este órgano voluminoso. 
Primero, en la parte sensorial, Wiersma y sus colaboradores han 
Podido mostrar que se activan unas interneuronas específicas cuando 
e estimulan unas ciertas combinaciones de cilios sensitivos del 
ia SU ha demostrado además que sólo unas ordenaciones 
aec estos cilios son capaces de «disparar» una interneurona 
de lo n la Fig. 9.5 se muestra una representación esquemática 

interesantes resultados. 
a a la Fig. 9.5 la estimulación de los cilios l; 3, 9, 10, 11, 13, 14. 

Para la interneurona 1,, mientras que la estimulación de los 1, 5 
ta T Paa la interneurona Ip. Parece como si cada inter- 

en i tuviese la clave de una disposición sensorial especifica. 
.— nay duplicaciones, cada interneurona representa una cierta 


ls P . p i 
posición de estimulación sensorial. 
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Fic. 9.5 Diagrama esquemático para mostrar que en la gamba 


ciertas interneuronas se activan por grupos específicos de cilios 
sensitivos. Para la explicación ver el texto. 


Segundo, en la parte motora, se puede observar un tipo semejante 
de diagrama de conexiones”. Se puede mostrar que la postura del 
abdomen se controla mediante músculos que actúan sobre cada 
uno de los cinco segmentos. Estos músculos están dispuestos for- 
mando parejas antagonistas de flexores y extensores (Fig. 7.1). 

En cada segmento ambos músculos flexores y extemsores St 
hallan inervados por el mismo número de neuronas. Además, la 
cola entera parece estar controlada por un número muy pequeño 
de neuronas motoras, unas 120. Por ello ha sido posible identificar 
y examinar cada una de las fibras. También se han descubierto 
además, las interneuronas o fibras de «mando». Estas neuronas 
activan las motoneuronas. La organización motora resulta ser extra- 
ordinariamente análoga al sistema sensorial descrito anteriormente. 

La estimulación de ciertas interneuronas de «mando» particulares 
produce la activación de ciertas motoneuronas específicas. Esto a su 
vez produce la activación de ciertos músculos abdominales, y en con- 
secuencia, movimientos específicos del abdomen. La estimulación de 
diferentes interneuronas de «mando», conduce a distintos tipos e 
movimientos, que por supuesto todavía se pueden precisar. 
Vemos pues que en el caso del abdomen de la gamba, o sea la 
cola, tanto el impulso sensorial incidente, como el comportamiento 


-9 Kenney, D Evoy, W. H a d 
Kenney, D., , W. H. y Hanawalt, J. T. (1966), «Rel f co-ordinate 
behaviour in crayfish by single central neurons», an 54, 917.9 19. 
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esultado predecible del circuito neuronal exis- 
to se da esto también en los sistemas nerviosos 
más complejos, permanece por ahora 
(ver sin embargo el Capítulo 11). 


consiguiente son el r 
tente. Hasta qué pun 
de los vertebrados, mucho 
a la fuerza, una especulación 


9.7 «Un cristal de actividad» en el 
sistema nervioso de los mamíferos 


rtebrados nos proporcionan muchas 


preparaciones excelentes para el estudio de los mecanısmos ner- 
viosos centrales. La comprensión que se obtiene a partir de estos 
sencillos sistemas es incalculable, para poder seguir tratando de 
explicar el funcionamiento del sistema nervioso central de los verte- 
brados. Un acercamiento paralelo es el de subdividir el complejo 
sistema nervioso de los vertebrados en pequeñas porciones, y estu- 
diar la fisiología de estos «cristales». Uno de los sub-sistemas más 
detalladamente analizado es el que controla el movimiento de los 
músculos esqueléticos. 

Ya hemos tocado en el Capítulo 6 algunos de los circuitos de 
control que coordinan las contracciones del músculo esquelético. 


Como hemos visto, los inve 


- También mencionamos este tema en el apartado 3 de este capítulo. 


Queda pues claro que los movimientos corporales se hallan bajo 
el control de una organización neuronal bastante compleja. Sin 
duda los neurofisiólogos no comprenden todas sus sutilezas. Esta 
complejidad se refleja también en el hecho tan común de que cada 
uno de nosotros necesita muchos años para perfeccionar el control 
de nuestros propios movimientos, y poder, por ejemplo, coger una 
pelota de cricket, pronunciar un discurso o escribir una frase. 

En el apartado 6.3 describíamos el circuito nervioso motoneu- 
ronal sobre el cual se basaba el reflejo miotático. Recordaremos 
que el nervio sensitivo de este circuito parte de un receptor de tracción 
del músculo considerado. (Fig. 6.2). Es interesante constatar que 
este receptor de tracción está incluido en el seno de una fibra muscular 
modificada (Fig. 9.6). 
`- La Fig. 9.6 muestra que la fibra muscular especializada (fibra 
intrafusal) en la cual está localizado el receptor de tracción, tam- 
bién está inervada por moto-neuronas. Estas últimas sin embargo 
tienen un diámetro tan solo 3-8 u, en comparación con los axones 
de 20 u que inervan las fibras musculares vecinas (extrafusales) 
Recordaremos ahora, que según el apartado 5.9 la sección de un 
axón está en estrecha relación con la velocidad a la cual puede 
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Fibra extrafusal 







Fibra intrafusal 
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FIG. 9.6 Control de la contracción del músculo esquelético. 
Como en la Fig. 6.5 el diagrama se ha simplificado para mostrar 
sólo los elementos esenciales. Para la explicación ver el texto. 


conducir un impulso. De aquí que la velocidad de transmisión en 
estos pequeños axones «gama» sea mucho menor que en los grandes 
axones «alfa» que inervan a las fibras extrafusales. Finalmente, 
como muestra la Fig. 9.6, la fibra sensorial que parte del receptor 
de tracción es también una neurona alfa. 

¿Cuál es la importancia de este circuito? Vimos en el Capítulo 6 
que cuando se estira un músculo, se estimula el receptor de tracción 
intrafusal, lo que produce, mediante el reflejo miotático mono- 
sináptico, una contracción automática. Pero en el ser vivo, rara vez 
se estira pasivamente un músculo como lo hace el neurofisiólogO 
sobre su mesa de trabajo. En vez de ello se pone en tensión el re- 
ceptor de tracción mediante una contracción de las fibras intra- 
fusales. Esta contracción provocada, se inicia por los impulsos 
que llegan por las motoneuronas gama. La tensión producida €n 
= fibra intrafusal por esta inervación gama es señalada rápidamente 
Pa AR ee por la gran neurona sensitiva alir, ra 
fibras extrafusales TEER e Ta m ; a 
contraerse, restan tensión a las fib e a A než 
la boel p a as horas intrafusales que están M4” 

as. Por consiguiente, desaparece la tensión en el Te 
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ceptor de tracción, y por ello los impulsos que partían de él hacia 
el sistema nervioso central ya no lo hacen. Se deduce a su vez, que 
la vía monosináptica de las fibras extrafusales ya no queda activada, 
y que dejan de contraerse las fibras. | | 

Según el resumen anterior resulta evidente que el sistema nervioso 
central puede, mediante el envío de señales por las fibras gama 
intrafusales, fijar el grado de contracción del músculo entero `. 
Esto tiene por ejemplo una importancia considerable para el control 
de los músculos posturales. Al moverse el cuerpo alrededor de su 
centro de gravedad, las fuerzas gravitacionales variables deformarán 
estos músculos de muchas maneras distintas. Los circuitos «feed- 
back» descritos anteriormente nos garantizan que los músculos 
respondan de modo que permanezca invariable su longitud. Otro 
caso en donde aparece claramente el valor de este arco reflejo, surge 
cuando hace falta que un músculo esquelético se contraiga oponién- 
dose a una resistencia variable. Esto puede ocurrir por ejemplo al 
levantar un peso o al tirar de una palanca. El circuito reflejo hace 
que se produzcan los ajustes anatómicos para combatir cualquier 
variación de la resistencia y se realice así suavemente el trabajo, 
sin tirones. Finalmente el «feed-back» neuronal compensa automá- 
ticamente la fatiga de las fibras extrafusales, cuando se requiere 
que el músculo mantenga su contracción durante un cierto periodo 
de tiempo. 

Este servomecanismo comparativamente simple libera al sistema 
nervioso central de mucha computación penosa. En vez de tener 
que computar trenes de impulsos para mandarlos por un gran nú- 
mero de neuronas alfa a los músculos, puede ejercer su control 
mediante un número relativamente pequeño de fibras gama. Esto, 
sin embargo no quiere decir que el cerebro sea completamente in- 
capaz de controlar la descarga de las neuronas motoras alfa. Hay 
pruebas que demuestran que el camino de las fibras alfa a los múscu- 
los se usa directamente para el control de los movimientos aprendidos 
y rápidos, como por ejemplo escribir rápidamente a máquina o tocar 
el piano. Parece ser que en particular el cerebelo está todo el tiempo 
ajustando y armonizando la salida de impulsos a las fibras muscu- 
lares intra y extrafusales. 

La discusión de los párrafos anteriores, juntamente con el es- 
Eee: que dimos en el Capítulo 6 de la inhibición contralateral. 

a Una indicación del tipo de organización neuronal que controla 


10 i : f 
En conexión con ésta es interesante recordar (p. 118) que se cree que las fibras 


más pequeñas del si i sti 
à el sistema nervioso de los vertebrados son filoge 
Autos genéticamente las más 
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el movimiento muscular en los mamiferos. El resumen por supuesto, 
deja en el aire muchas más cuestiones de las que resuelve . En 
particular existe otro sistema reflejo basado sobre los receptores 
sensoriales incluidos en los tendones y que trabaja en paralclo con 
el que hemos descrito. Sin embargo esperamos que la discusión 
resuma las principales características de un Importante «cristal de 
actividad neural» en el sistema nervioso de los mamiferos. 


9.8 El concepto de molde y el control 
de la salida del impulso por la 
llegada del mismo 


Hemos visto en este capítulo varias «unidades funcionales» de 
los sistemas nerviosos centrales. Al examinar estos «cristales de 
actividad neural» estamos examinando los ladrillos con que está 
construida la actividad total del sistema. Como conclusión veamos 
una manera en que pueden estar imbricadas estas unidades para 
lograr esta unidad de acción, que como mencionábamos al princi- 
pio, es un carácter tan marcado del comportamiento de un animal. 

El concepto de molde ha ganado una considerable importancia 
en manos de los biólogos moleculares. Recordaremos del Capítulo 3 
que las secuencias de los nucleótidos del RNAm se ordenan sobre 
un molde de DNA, antes de quedar acoplados, y que durante la 
síntesis de una proteína se alínean los aminoácidos adecuados sobre 
un molde de RNAm. Es posible que este poderoso concepto pueda 
ayudarnos a cristalizar nuestra manera de pensar sobre el modo 
en que el sistema nervioso gobierna la actividad motora. 

Veremos en el Capítulo 12 que los que estudian la etología creen 
que se puede descomponer una gran parte del comportamiento de 
los animales inferiores en secuencias de unidades estereotipadas 
(patrones de acción fijos). Estas unidades están disparadas Por 


gr aam 


gestalts perceptuales que los étólogos llaman «señales estimulado- 


ras». Podríamos decir, utilizando el concepto de molde, que el 
patrón de impulsos iniciado en el órgano sensorial por la señal 
estimuladora, encaja en un molde sensorial específico preexistente- 


Cuando este sucede, se produce un patrón específico de movimientoS 
musculares. 


11 . .- , Na 
Para una exposición más completa debe de hacerse referencia a «NeurophyS!0 


PE) A -i Mechanisms» por T.D.M. Roberts, Butterworth y Co. (Editores) 
td., , 
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La señal estimuladora de los etólogos afecta a los exterorrecep- 
tores del animal. Pero no es difícil ver que un concepto semejante 
puede aplicarse a las señales propioceptivas que llegan al sistema 
nervioso central. Cada movimiento que hace un animal inicia un 
patrón complejo de impulsos en los nervios sensitivos que proceden 
de los receptores de los músculos, de las articulaciones, de la super- 
ficie corporal, y de cualquier otro sitio. Es posible que este complejo 
patrón espacio-temporal, sea probado para ver si encaja O no con 
un molde preexistente. | l 

Los experimentos sobre la locomoción de los artrópodos tienden 
a apoyar esta conclusión 12. Tomemos por ejemplo alguno de los 
trabajos que se han hecho sobre la locomoción de la araña tarántula. 
Resulta que las patas de la araña se mueven con una secuencia 
regular al andar el animal. En la Fig. 9.7 las patas 1, 4, 5 y 8 se mueven 
hacia adelante al mismo tiempo, y luego al moverse hacia atrás, 
las patas 2, 3, 6 y 7 se mueven hacia adelante. 

¿Qué ocurriría ahora al quitar las patas 1 y 2, y 5 y 6? Si se man- 
tuviese la secuencia locomotriz normal, las patas 4 y 8 se moverían 
hacia adelante al mismo tiempo, y lo mismo harían las patas 3 y 7. 
La araña se caería de costado. Esto sin embargo no ocurre. En vez 
de ello hallamos que el patrón de los movimientos se ha reorganizado 
de modo que las patas 3 y 8 se mueven hacia adelante y a conti- 
nuación lo hacen las patas 4 y 7. Así el arácnido se muestra entera- 
mente capaz de adaptarse a estas circunstancias penosas. 

_ Muchas observaciones semejantes confirman la impresión co- 
rriente de que aunque el comportamiento de los animales inferiores, 
en sus grandes rasgos está estereotipado, permanece sin embargo 
abierto a una considerable flexibilidad de adaptación de detalle. 
El concepto de un «molde» central es importante para la explicación 
fisiológica de esta flexibilidad de adaptación. 

_ En el ejemplo de la Fig. 9.7 podemos suponer que existe en el 
sistema nervioso central de la tarántula un molde en el cual encaja 
Sólo un patrón particular de cuatro dimensiones de impulsos senso- 
riales. La respuesta motora varía, hasta que este patrón sensorial 
se consiga del modo más perfecto posible, y quede por consiguiente 
el molde óptimamente llenado. De este modo la señal sensitiva 
aferente regula los más ínfimos detalles de la respuesta motora. 

ste concepto de molde está muy ligado a otra de las ideas que 
se desarrollan en el Capítulo 12: el concepto de la homeostasis 


12 s , 
Mayo. on, D. M. (1968), «The flight-contro! of the locust», Scientific American, 
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Fic. 9.7 Locomoción de una araña tarántula, Para 
la explicación ver el texto. 


interna. Veremos en el Capítulo 12 que una gran parte del compor- 
tamiento animal está pensado para garantizar que las principales 
variables de los fluidos que bañan a las células del cuerpo permanez- 
can constantes. La respuesta del organismo «busca», a veces literal- 
mente, hasta que este conjunto de parámetros físico-químicos quede 
óptimamente ajustado. 

Sin embargo, para concluir es importante señalar que el concepto 
de molde sensorial no proporciona en modo alguno una explicación 
universal del control de la actividad instintiva. Es probablemente 
operacional en varios modos innatos de comportarse, pero no en 
todos ni mucho menos. Por ejemplo se ha demostrado, especial- 
mente en los vertebrados, que algunos modos innatos de compor- 
tarse bastante complejos, pueden darse en ausencia de cualquier 


_«feed-back» propioceptivo. En la página 244 se señala un ejemplo 


e este tipo de actividad inflexible. Se ha relacionado este tipo de 
comportamiento automático pre-programado, con la puesta en fun- 
cionamiento de una «cinta motora». Parece que tanto los mecanis- 
mos de molde sensorial como de cinta motora estén relacionados 


para controlar diferentes partes de los patrones de comportamiento 
incluidos en la mayoría de los animales. 


Capítulo 10 

LA EVOLUCION DEL 
CEREBRO DE LOS 
VERTEBRADOS 


10.1 Los orígenes del cerebro de los 
animales 


Conforme van evolucionando los animales, aumentando en ta- 
maño y complejidad, se va haciendo necesario algún sistema de 
coordinación. Mientras que otros sistemas, en particular el sistema 
endocrino controlan las actividades más vegetativas —el crecimiento, 
la reproducción, etc.— el sistema nervioso es el encargado de go- 
bernar la actividad muscular y por tanto el comportamiento, 
Los nervios y los músculos se hallan interfusionados de un modo 
inseparable en la vida animal. Salvo unas pocas excepciones sin 
Importancia, los animales en contraste con las plantas, tienen que 
buscar y tomar su alimento. Para mantener sus sensaciones de 

lenestar interior, tienen que explorar periódicamente su medio 
ambiente en busca de un bocado apropiado. Se deduce que una 
de las directrices primarias del comportamiento animal es el hambre: 
sólo satisfaciendo este deséo puede estabilizarse el medio interño 
en Su estado óptimo. J. Z. Young ha comparado el cerebro al compu- 
tador de un homeostato: las estratagemas ingeniados por el cerebro 
Para mantener constante el contenido en glucosa del medio interno 
Proporcionan un ejemplo magnífico de este concepto. l 
El desarrollo de los cerebros se halla, pues, muy estrechamente 


mt 
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ligado a la evolución de la vida animal. Y del a oE de 
evolución de los animales ha sido diversa y variada, : - O 
ha sido la evolución de sus cerebros. Darwin se renere al cerebro 
- de la hormiga como el grumito de materia más notable del mundo; 
Sherrington creyó que la biología del futuro tendería inevitablemente 
a centrarse sobre el cerebro humano. Ambos cerebros llevan a cabo 
muchas funciones coordinadoras iguales, ambas constituyen piezas 
de ingeniería biológica profundamente fascinantes, ambos se cono- 
cen todavía de un modo muy imperfecto, pero aunque ambos estén 
formados por neuronas y neuroglia, sus Principios arquitectónicos 
difieren grandemente. Como ya dijimos, los cerebros de los animales 
son casi tan divergentes en Su morfología como los propios animales, 
F] estudio comparativo de los cerebros animales es un tema 
muy fascinante. Sin embargo este no es lugar para desarrollarlo. 
En este capítulo nos limitaremos a presentar los cerebros del «filum» 
de animales al cual pertenece el hombre. Incluso nos limitaremos 
aún más. El tema de este libro se dirige al cerebro de los mamíferos, 
y en particular al cerebro del hombre. Por ello sólo discutiremos las 
características del cerebro de los vertebrados que nos ayuden a 
comprender el cerebro de los primates. Sin embargo, el cerebro. 
de los primates es muy grande y tan complejo que casi no se puede 
concebir, En vez de tener un volumen de unos pocos milímetros 
cúbicos como en el caso de la hormiga, el cerebro de un gran primate, 
como es el hombre, suele tener unos 1.300 centímetros cúbicos. Está 
formado por treinta billones de neuronas por lo menos. Recorde- 
mos además que cada una de estas neuronas puede establecer 60.000 _ 
contactos sinápticos (apartado 6.4). No es extraño por lo tanto 
que el cerebro del hombre sea una especie de último desafio para 
el entendimiento humano. 
—JLas neuronas del cerebro humano están dispuestas f ormando 
-un complicado sistema de masas celulares y de fascículos de fibras. 
Para los neurobiólogos uno de los primeros problemas consiste 
pues en decidir la significación de estas características arquitectónicas. 
Una manera, seguramente la mejor, de comprender estas caracterís- 
ticas a gran escala del diseño del cerebro, es examinando su historia 
evolutiva. Ya que el cerebro no hace excepción a la regla de que 
Sn ey de nuestra anatomía da fe de nuestro pasado, viejo de 
T si de años. Del mismo modo que el zoólogo reconoce que 
s uñas son planas a causa de nuestro pasado braquial, el 
neurobiólogo saca del conocimiento de la filogenética animal una 


explicación para muchas estructuras cerebrales que de otro modo 
nos parecerian intrigantes. 
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10.2 Estructura fundamental del cerebro 
de los vertebrados 


El origen del grupo de los cordados —el gran grupo de ani- 
males al cual pertenece el hombre— es, y será probablemente du- 
tante mucho tiempo, un tema muy debatido. La información que 
nos proporcionan los fósiles es en el mejor de los casos pobre, y 
cualquier otra evidencia sólo puede ser indirecta. La construcción 
de los árboles filogenéticos es pues un ejercicio de ingenuidad 
zoológica. La información que sacamos de la anatomía comparada, 
de la embriología y de varias otras disciplinas, se combina con los 
escasos e interrumpidos conocimientos paleontológicos, para obtener 
un esquema plausible. La comprensión de la evolución de un órgano 
blando, que no forma fósiles, como el cerebro de los vertebrados, 
tiene que reposar a fortiori sobre un complejo de argumentos bastante 
indirectos. i i S 


emo ae eane amn a aa aa 


usa para iluminar su historia evolutiva. 
Por lo tanto empecemos nuestra exposición recordando que 


los primeros miembros del grupo de los cordados fueron minúsculos 


organismos que vivían en las aguas de superficie templada de los 
mares del periodo cámbrico, hace unos quinientos millones de años. 
Muchas autoridades creen que estos remotos antecesores nuestros 
se parecían hasta cierto punto a las larvas de los actuales urocordados 
O peces-lanza. El hecho de que estos cordados primitivos habitasen 
las capas superiores iluminadas por el sol de los antiguos mares, 
puede haber sido el responsable del desarrollo de una banda sensorial 
con sus neuronas asociadas sobre la superficie dorsal de estos ani- 
males. Esta banda de tejido nervioso es, sin duda, la primera señal 
del desarrollo del sistema nervioso en los actuales embriones de 
los cordados. * 

= En los embriones actuales esta banda de neuroectodermo, se 
Invagina pronto en el cuerpo del organismo en desarrollo (Fig. 10.1). 
Podemos imaginar que este movimiento embriológico reproduce 
un estadio de la evolución de los primeros cordados, en los cuales, 
por razones de seguridad se invaginaba la banda neurosensorial, 
peligrosamente expuesta. Este paso proporciona el cordón nervioso 
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FIG. 10.1 La formación de un cordón nervioso dorsal (a) muestra la posición 
del neuro-ectodermo de un embrión muy precoz (S. T.). En (b) y en (c) el neuro- 
ectodermo se invagina para formar una estructura tubular dorsal. Después 
se rodea y se protege mediante los arcos óseos de la columna vertebral. 
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situado en su caparazón protector, médula espinal. 
Excepto en | tivos de 


_ Except los miembros más primitivos del grupo de los cor- 
dados, el cordón ne 
en forma de un simple tubo indiferenciado. Tienen lugar una serie 
de desarrollos muy importantes en su extremidad anterior. Los 
motivos de estas transformaciones no son difíciles de encontrar. 
Desde las epocas más remotas, la mayoría de los cordados pare- 
cen haber sido animales activos y enérgicos. Este hecho implica 
que posetan, y todavía poseen, Órganos sensoriales eficientes y efec- 
tivos. Se puede mostrar ahora que los centros nerviosos ne inter- 
vienen en el análisis de la seña] procedente de un « pe ) 


a e o 


rvioso nO. Permanece. durante mucho tiempo. 


-un Órgano sensitivo,- 
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tienden, durante el desarrollo evolutivo, a moverse hacia este Ór- 
gano sensorial !. Este fenómeno se ha llamado neurobiotaxis. Como 
los cordados son animales con simetría bilateral, tienen por lo tanto 
un extremo anterior y otro posterior, bien definidos. Por ello los. 
órganos sensoriales tienden a desarrollarse más profundamente en 
la extremidad anterior del animal: después de todo, esta es la extre- 
midad que penetra primero en todos los nuevos ambientes, y que 
dirige todas las actividades del animal. Se deduce a su vez, del prin- 


cipio de la neurobiotaxis, que esta polarización de los órganos 


sensoriales se acompaña de una polarización de los centros nerviosos, 
Podemos pues esperar, según estos argumentos bastante a priorit, 
encontrarnos con que el sistema nervioso está más ricamente desarro- 
llado en el extremo anterior del animal. 

Por supuesto, nuestras esperanzas no quedan defraudadas. El 
extremo anterior del tubo_neural está muy desarrollado. Estudios 
de embriología y de anatomía comparada sugieren que el cerebro 
_ original de los cordados estaba formado por una expansión, o más 
exactamente, por una serie de expansiones del extremo anterior 
del tubo neural. Parece que inicialmente estas expansiones eran 
tres —constituyendo un cerebro anterior, medio y posterior. Estos 
tres engrosamientos del tubo neural sirven para los tres receptores 
principales que actúan a distancia. El cerebro anterior (= prosen- / 
céfalo) está relacionado con la olfación, el cerebro medio (= me-' 
sencéfalo) con la visión y el cerebro posterior (= rombencéfalo) 
con el equilibrio y. las vibraciones. Se dice que estas tres «vesículas 
primarias» forman el tallo encefálico (Fig. 10.2). Los cerebros mucho 


| Tubo 
| neural 


primarias del tallo encefálico (S. L.). 


Prosencéfalo | Mesencéfalo 


FIG. 10.2 Las tres vesiculas 


| Rombencéfalo 
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más complejos de los vertebrados O desartolan por 
“superposición de estructuras sobre este tallo primor 1 de llo d 

Los primeros signos de esta superposición son el desarrollo de 
los techos de las tres vesiculas. Del techo del cerebro anterior se 
desarrolla una estructura que está destinada al final, a revolucionar 
la vida sobre la tierra. En los vertebrados más inferiores, sin em- 
bargo, este cerebrum incipiente es Un discreto abultamiento, dise- 
ñado para analizar los impulsos que vienen de los órganos olfa- 
torios. El techo del cerebro medio crece para formar el tectum óptico 
en el cual, terminan, en los vertebrados inferiores, las fibras del 
nervio óptico. Finalmente el techo del cerebro posterior da lugar a 
una estructura llamada el cerebelo que tiene una importancia vital 
en los animales activos, para coordinar los movimientos musculares 
y el equilibrio. En la Fig. 10.3 se representan esquemáticamente estas 
importantes excrecencias. 

La Fig. 10.3 resume la estructura fundamental del cerebro de 
los vertebrados. Nuestra tarea siguiente es la de considerar breve- 
mente cómo se desarrolla este esbozo fundamental y cómo se modi- 
fica para formar el cerebro de los vertebrados superiores y de los 
mamiferos en particular. 


Cerebro Tectum Cerebelo 





FIG. 10.3 Principales excrecencias del techo del tallo encefálico (S. L} 


10.3 La estructura de la médula espinal 
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La parte más posterior es por supuesto, la medula espinal. La 
arquitectura, de esta parte del sistema nervioso central es muy seme- 
jante en los mamiferos a lo que fue en los vertebrados primitivos. 
Sin duda se pueden considerar algunos de los intrincados caracteres 
del cerebro de los vertebrados superiores como perfeccionamientos 
de su estructura primitiva. 

Debido al modo de originarse el sistema nervioso central, des- 
crito en el apartado anterior, la médula espinal está hueca. Sin 
embargo la cavidad central —el canal central— es muy estrecha 
en adulto. Se continúa ininterrumpidamente en el interior del cerebro, 
donde se ensancha para formar unas cámaras que se conocen como 
los ventrículos. La sustancia gris de la médula espinal, formada 
por cuerpos celulares y fibras nerviosas, está concentrada en el 
centro, alrededor del canal central. Rodeando a la sustancia gris 
está la sustancia blanca, formada por haces de fibras que ascienden 
y descienden a lo largo de la médula. 


Sensibilidad 
somática 


Sensibilidad 
visceral 






Sustancia blanca 


Plexo nervioso / -> 
central 


Canal central 
Area motora visceral 


Area motora somática 


FIG. 10. 4 S.T. de la médula espinal. La sustancia gris de la médula 


Para explicar cómo se desarrolla el cerebro de los vertebrados 
superiores a partir de la simple estructura representada en la F ig. 10.3, 
seria prudente empezar por el extremo posterior ya que se modifica 
muy poco, aún en los mamiferos, e ir subiendo hasta llegar al cerebro, 
que se ha hecho tan gigante en el hombre, que domina todo el resto. 


adopta aproximadamente la forma de «H» en el centro del tejido. La 
sustancia blanca, formada principalmente por haces nerviosos está 
dispuesta periféricamente. Las fibras nerviosas sensitivas penetr: . 
por el «asta» dorsal (posterior) de la sustancia gris. Las fibras mi 
viosas motoras salen del asta ventral (anterior). Seta 
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a gris está diferenciada en varias 


as células nerviosas $ cada una 
ina función 


Se puede ver que la sustanci 
regiones funcionales distintas. L ( 
de estas regiones, están esencialmente relacionadas con 
común. Esta organización se muestra en la Fig. 10.4. 

Similarmente hay alguna evidencia de que las fibras nerviosas de 
la sustancia blanca están agrupadas laxamente en tractos, O colum- 
nas, cuyos miembros tienen aproximadamente la misma función. 

Además de esta organización en columnas, otras regiones de 
la médula espinal están formadas por una maraña más primitiva 
de cuerpos celulares y de fibras nerviosas. Esta falta aparente de 
organización regular se hace particularmente ostensible en la vecindad 
del canal central. El lío inexplicable de elementos nerviosos situados 
en esta posición es una reminiscencia de plexo nervioso del cerebro 
de algunos invertebrados. Esta red laberíntica se extiende ventral- 
mente en el propio cerebro, donde constituye la formación reticular. 
Como veremos en el Capitulo 16, durante los últimos años se han 
asignado muchas funciones importantes a esta estructura. 

Inmediatamente después de penetrar la médula en el cráneo se 
expande para formar el cerebro posterior. Veremos que la región 


tiene muchos de los caracteres estructurales de la médula. 


10.4 El cerebro posterior 


La médula oblongata o bulbo no constituye todo el cerebro pos- 
terior ni siquiera la parte mayor ni la más importante. El rombencé- 
falo primitivo de la Fig. 10.3 se divide, por conveniencia, en dos partes. 
La parte posterior se denomina mielencéfalo y es la que dará la mé- 
dula oblongata; la parte anterior se llama metencéfalo y a partir de 
ésta se desarrollará el cerebelo y las estructuras asociadas. En la 
Figura 10.5 se muestra esta división, bastante arbitraria, del romben- 
céfalo. 

El propio bulbo, aunque relativamente indiferenciado —muestra 
todavía las cuatro columnas funcionales de la médula espinal—, 
tiene una importancia considerable en la economía corporal. Desde 
esta parte del cerebro se controlan muchas de las actividades vitales 
automáticas de las visceras. Por ejemplo, los centros nerviosos de 

-esta estructura regulan la actividad del corazón, de los pulmones y 
ne so el ce de las arterias de muchas partes del 
, €l metabolismo de los hidr ¿ yy y do 

tica de la sangre. Sin Dn je ECONO; F de PRE e 
, | OS nerviosos están a SU 

vez generalmente controlados por centros superiores del cerebro. 


e 
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Cerebelo 


Area acústica 
lateral 


epas — Médula espinal 


Cuartoffeñtriculo i Médula oblongata .- ba bo 
Puente 
FIG. 10.5 Diferenciación del rombencéfalo (S. L.). 


_ Inmediatamente, por delante del bulbo, está el metencéfalo. 
Vimos en el apartado 2 de este capítulo que el cerebro posterior se 
Originaba en asociación con los órganos sensoriales capaces de detec- 
tar las vibraciones y la orientación del cuerpo. Estos tipos de Órganos 
sensoriales están ambos formados esencialmente por células ciliadas 
Mecanorreceptoras (ver Capítulos 7 y 8). A partir de este tipo de 
células sensoriales se han elaborado acelerómetros capaces de detectar 
movimientos en el espacio (los canales semicirculares), receptores 
gravitatorios (el utrículo y el sáculo) y, finalmente, receptores vibra- 
torios (los canales laterales y las cócleas). Todos estos sentidos tienen 
evidentemente una importancia considerable para un animal. 

Por ello, la parte del cerebro posterior consagrada al análisis de 


~ 


-toda esta información —el metencéfalo— está en la mayoría de los 


vertebrados muy bien desarrollado. A partir de su techo (Fig. 10.5) 


crece el cerebelo que en los animales activos se hace grande y elabo- 


rado. Ya que este órgano es el que funcionando con la información 
procedente de los sensores del equilibrio mencionados antes y con la 


nformación procedente. de los propios receptores situados en los 
músculos y en los tendones, garantiza que las Órdenes que vienen 
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de l: tes más altas del cerebro a los músculos estén satisfactoria- 

' de coordinadas y produzcan consiguientemente vimientos 
TRS y bien regulados. Como resaltamos en el pe. tea de 
tiene más que meditar sobre el número de m cad pe qu 
coordinarse adecuadamente antes de que po ene + E , 
y no digamos para utilizar un tenedor y un Cuchi o, p ir una 
frase, o recoger una pan de criket, para darnos cuenta de la impor- 
ancia vital del cerebelo. 
k e muestra que en el lado opuesto al cerebelo, sobre la 
cara ventral del cuarto ventriculo, existe otro engrosamiento de las 
paredes del tubo neural. Este es el pons o puente. De hecho, se desarro- 


lla en estrecha asociación con el cerebelo. Las fibras nerviosas, 


que llevan mensajes del cerebro a los músculos, hacen sinapsis a este 
nivel con las fibras que salen del cerebelo. Ası, pueden impresionarse 
las operaciones logísticas del cerebelo sobre los impulsos en estado 
«bruto» que vienen del cerebro, transformando una decisión a efec- 
tuar en una acción muscular gracilmente coordinada (ver también 
el apartado 11.7). 
Inmediatamente posterior al cerebelo, en el techo del mielencé- 
falo, está un área relacionada con la elaboración de la información 
captada por los órganos sensoriales especializados en detectar vibra- 
ciones. En los vertebrados inferiores existe un sistema lineal lateral 
capaz de recoger las vibraciones de bastante baja frecuencia, además 
de, o en vez de, los órganos auditivos más familiares desarrollados 


en los mamíferos. Por ello, en los peces y en los anfibios se desarrolla ` 


frecuentemente en el mielencéfalo una gran área acústica lateral. 
En los mamíferos este área tiene un tamaño mucho más reducido, 
aunque siga existiendo un pequeño centro. Tanto en los verte- 
brados superiores como en los inferiores, como veremos, la informa- 
ción que alcanza estos centros auditivos mielencefálicos, se envía 
-a centros cerebrales superiores donde se une a la información pro- 
-£edente de otros receptores que captan a distancia. 


10.5 El cerebro medio 


Por delante del metencéfalo está situado el mesencéfalo o cerebro 
_medio. En los vertebrados inferiores (peces y anfibios) el techo del 
mesencéfalo constituye una de las regiones más importantes de todo 
el cerebro. Á este centro van a parar las fibras del nervio óptico. Al 
terminar en el techo del mesencéfalo contribuyen a formar el área 
dominante de asociación cerebral. Aquí se extrae la información 
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visual y se relaciona con la información del mundo exterior recogida 
por otros receptores. Por ejemplo, a esta región se envia la información 
procedente del centro auditivo del cerebro posterior y de esta región 
salen, después de un cómputo adecuado, los mensajes destinados 
a los músculos efectores. Así, en el cerebro de los anfibios y de los 
peces, el mesencéfalo es el que dirige: en este centro se toman las 
decisiones vitales del comportamiento, 

Sin embargo, en los vertebrados superiores se ha perdido la 
mayor parte de toda esta importante actividad de «cuartel general» 
del sistema nervioso. En el encéfalo de los mamíferos las decisiones 
últimas las toma la corteza cerebral, y el mesencéfalo queda relegado 
a un estatuto muy provincial. El importante tráfico que va por los 
nervios ópticos, en su mayoría hace una simple escala en el techo 
del cerebro medio, o tectum antes de dirigirse a los hemisferios cere- 
brales. Las fibras procedentes de los otros receptores a distancia, 
también evitan el tectum y convergen hacia una región donde se des- 
arrolla ahora la acción: los hemisferios cerebrales. 

Así, encontramos que en los mamíferos, el tectum óptico antes 
tan desarrollado, ha quedado reducido a cuatro pequeños abulta- 
mientos del techo del cerebro medio. Estos lóbulos forman los 
tubérculos cuadrigéminos o como se les denomina alternativamente 
a veces, los dos colículos superiores y los dos inferiores. Algunos 
reflejos visuales están mediados por los tubérculos superiores, 
mientras que el par inferior actúa como centro para un cierto número 
de reflejos auditivos. 

Tan insignificante como pueda ser el cerebro medio para la 
elaboración de la información, como es lo característico en el ce- 
rebro de los mamíferos, mantiene, sin embargo, un cierto control 
sobre el comportamiento. Se cree (ver Capítulo 12) que algunos ' 
aspectos del comportamiento observables en los mamíferos, incluido 
el hombre, se inician en esta porción del cerebro. Así quedan todavía 
representados los defectos de nuestros antepasados los peces, en una 
humanidad que lucha por un comportamiento civilizado. 


10.6 El diencéfalo 


La parte más anterior de las tres vesículas encefálicas primordiales 
—+l prosencéfalo—, sufre un dramático desarrollo en los vertebrados 
Superiores, y, especialmente, en los mamíferos, Sin duda, en estos 


últimos animales todas las funciones más importantes del encéfalo 
tienden a concentrarse en esta región. 
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Fic. 10.6 Origen del telencéfalo. El encéfalo en desarrollo se ve 
desde arriba. Las flechas indican el sentido del movimiento morfoge- 
` nético. 


Muy precozmente en el desarrollo embriológico, este «cerebro 
olfatorio» se divide en dos. Un par de lóbulos que probablemente 


al principio estuvieron muy relacionados con la olfación crecen hacia. 


Estos lóbulos constituyen el telencéfalo; la región del cerebro anterior 
situada por detrás del telencéfalo se llama ahora diencéfalo o tala- 
mencéfalo. 

Siguiendo con nuestra costumbre de avanzar de atrás para ade- 
lante, empecemos nuestro estudio del cerebro anterior, describiendo 
algunos de los caracteres del diencéfalo. 

Como otras regiones del cerebro, el diencéfalo tiene al principio 
una sección tubular (Fig. 10.7). Las paredes de este tubo fueron 
llamadas por los primeros anatómicos, el tálamo. Este término deriva 
de una palabra griega que significa «cama» o «soporte». El concepto 
que tenían era que el diencéfalo formaba una especie de nido y de 
soporte para el telencéfalo, tan desarrollado en los vertebrados 


superiores. Como vemos esta idea persiste todavía en la terminologla 
neurológica. 


adelante y hacia afuera del cerebro anterior primitivo (Fig. 10.6). 


Como muestra la Fig. 10,7, el techo del diencéfalo se llama. 


.epitálamo. De él salen dos protuberancias —los cuerpos parietales 
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Epitálamo 


Tercer 
ventrículo 





Hipotálamo 
FiG. 10.7 S.T. del diencéfalo. 


y pineales— (Fig. 10.8). En algunos de los vertebrados inferiores 


(los ciclostomas, algunos anfibios y algunos reptiles) el órgano pa- 


rietal o bien el órgano pineal se transforma en un tercer ojo; en los 


mamíferos falta esta función fotorreceptora, y aunque Descartes 
creía que el cuerpo pineal era lo bastante importante como para ser 


el asiento del alma, su función ha permanecido oscura hasta hace 
muy poco?. 


Cuerpo parietal Cuerpo pineal 





T Tálamo 


Cuerpo pituitario o hipófisis 


FIG, 10.8 Localización de los cuerpos parietales pineal y pitui- 
tario, Es frecuente encontrar que cuando la pineal está bien desarro- 
llada, la parietal no lo está, y viceversa. 


D 
l Hay algunas pruebas de que las pineales de los mamiferos sean órganos neuro- 
Secretores que tienen una influencia en los ciclos reproductores. 
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| diencéfalo se denomina hipotálamo. Tiene, como 
tulo y en el pre 12, muchas M aa 

ndo el desarrollo del cuerpo pineal y del cuerpo 
a ETT se desarrolla una excrecencia dirigida hacia 
abajo que se une posteriormente con una evaginacion del techo de la 
faringe. El órgano compuesto asi formado resulta ser la glándula 
endocrina más importante de todo el cuerpo en los vertebrados: 


la pituitaria_O hipófisis. 


El suelo de 
veremos en este capl 


Cuerpo geniculado 
medial 








Fibra 
auditiva 


Cuerpo geniculado 
lateral 


Fibra propioceptora 
o del tacto 


Núcleo talámico 
dorsal 


Fibra óptica 


FIG. 10.9 Algunos núcleos talámicos. Esta figura muy esque- 
mática muestra el tálamo visto de lado. 


Además de estas evaginaciones del techo y del suelo, en los lados 
del diencéfalo se desarrollan unas vesículas de igual importancia. 
Estas vesículas están destinadas a formar las retinas y los nervios 
ópticos de los ojos. o 


El suelo, el techo y las paredes laterales del diencéfalo dejadas 


atrás por estos dramáticos desarrollos son, como podía esperarst, 


ucas de un complejo de fibras nerviosas y concentraciones de cuerpos 


neuronales. Estas concentraciones se llaman núcleos. Varios de estoS 


núcleos desempeñan un papel de estación de relevo para las fibras. 


o o e — o e omea 


ue se originan más atrás en el cerebro o que llegan al encéfalo pro- 


AÑ PP o o 


cedentes de los receptores de distancia. 
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Por ejemplo, la mayoría de las fibras del nervio óptico van 
primero a los núcleos geniculados laterales (Fig. 10.9). En estos núcleos, 
hacen sinapsis con otras fibras que llevan la información visual a la 
corteza cerebral. De modo semejante, las fibras de los centros audi- 
tivos del cerebro medio van a los núcleos geniculados mediales, 
donde, una vez más, hacen sinapsis con otras fibras que van al área 
auditiva de la corteza cerebral. Otros núcleos del tálamo hacen de 
estación de relevo para los mensajes originados en el cerebelo, en los 
receptores táctiles y en los propiorreceptores, antes de ser enviados 
_al cerebro. 

Además de estos núcleos talámicos hay muchos núcleos impor- 
tantes en el hipotálamo. Muchos de estos núcleos están relacionados 
con el control de la actividad visceral. Esto, quizá, no deba sorpren- 
dernos, ya que podemos considerar el hipotálamo como la estación 
terminal anterior de los haces motores y de los haces que llevan la 
sensibilidad visceral de la médula espinal (Fig. 10.4). Vemos, pues, 
que estos núcleos controlan muchos parámetros importantes del 
medio interno. Por ejemplo, la temperatura del cuerpo de los mamí- 
feros está controlada por esta parte del encéfalo. La presión osmótica 
de la sangre y su composición electrolítica también están gobernadas 
desde esta región. En el Capítulo 12 nos encontraremos también 
con que se cree que el hipotálamo es el responsable de varios impulsos 
básicos del comportamiento. Como en el caso del cerebro medio, 
parece probable que la existencia de centros diencefálicos que go- 
biernan el repertorio de nuestras acciones sea una reliquia evolutiva. 
En los vertebrados inferiores el telencéfalo está muy pobremente 
desarrollado, y en estos animales el diencéfalo está profundamente 


implicado en el cómputo de patrones de acción apropiados. En los 


A om tl pd a A 
mamíferos, donde el telencéfalo es el que se ha hecho cargo de esta 
función, el diencéfalo queda, como un fastidioso apéndice, un 


recordatorio indeseable de un pasado inferior. 


10.7 El telencéfalo 


Como acabamos de ver, el diencéfalo o talamencéfalo, recibió su 
nombre al aparecer como un soporte sobre el cual descansa el cere-. 
bro. Claramente, el cerebro ha impresionado desde hace tiempo a 
los anatómicos al ser la porción mayor y más importante del encéfalo. 
Pero esto está muy lejos de ser el caso de los vertebrados inferiores. 

En el apartado anterior señalábamos que el telencéfalo derivaba 
de un par de vesículas que se dirigían hacia adelante del prosencéfalo 
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Lámina XI. Retina 


(a) Corte transversal del ojo com. 
puesto del Limulus O cangrejo 
rey. Las masas negras en la 
parte superior de la fotografía 
son los omnatidios; partiendo 
de sus bases están las fibras 
nerviosas que van a formar el 
nervio Óptico. Se pueden ver 
debajo del omnatidio las inter. 
conexiones de estas fibras, que 
parecen ser las responsables de 
la inhibición lateral. (Cortesia 
de W. H. Miller, tomado de 
Hartline, H. K, Wagner, H. G. 
y Ratcliff, F. (1956), «Inhibition 


Physiol, 39, 651-73.) 














~; células pigmentarias 
| 
a 


| segmentos externos de los 
' |conos y de los bastones 


| segmentos internos de los 
| conos y de los bastones 


' capa granulosa externa 


I 


capa plexiforme interna 


(b) Corte vertical de la retina de un mamífero 
parte inferior, y tiene que atravesar las di 
pueda estimular los segmentos extremos de 


(x480). La luz llega a la retina po" la 
versas capas nerviosas antes de QU® 
los conos y de los bastones. 


in the eye of Limulus», J. Gen. 





Lámina XII. 


Sección del encéfalo y de un nervio periférico 


(a) Sección sagital del encéfalo humano. Los bulbos olfatorios y la hipófisis han 
sido quitados y el encéfalo está visto por su cara medial. Las partes del encéfalo 
! se pueden identificar por comparación con la Fig. 10.10. (Según H. Chandler 
Elliot, Textbook of Neuroanatomy, J. B. Lippincott Company, 1963.) 
(b) 


Sección transversal del nervio ciático de un mamífero (x120). En esta micro- 


grafia Sólo puede verse un segmento del nervio. Los circulitos negros son axones 
mielinizados. 
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primitivo. Estas dos vesículas forman los dos e oa 
Inicialmente, estos hemisferios estaban en re acion e ; is 
de los impulsos que llegaban de los Órganos ol atorios. ste cerebro 
olfatorio primitivo nunca alcanza un gran tamaño ni una gran orga- 
nización. Tanto en los peces como en los anfibios permanece como 
un par de hinchamientos de dimensiones muy modestas. Su relativa 
importancia en estos encéfalos inferiores ya se ha subrayado. Recor- 
daremos que tanto en los peces como en los anfibios el techo óptico 
del cerebro medio constituye el área principal de asociación. 

Sin embargo, con la evolución de los vertebrados superiores, 
el cerebro adquiere rápidamente una importancia mucho mayor. 
Su magnitud relativa se muestra en la Fig. 10.10 y en la Lámina XII. 
Probablemente haya que relacionar este gran desarrollo con el papel 
cada vez más importante que juega el sentido del olfato, en la vida 


“de la mayoría de los mamíferos. Parece probable que el olfato sea 
el sentido dominante en muchos grupos de mamíferos. La caza, la 
vida en comunidad, la búsqueda de la pareja, la huida —todo ello 


depende en un grado mayor o menor, de las directrices del olfato. 
El mundo perceptible de la mayoría de los mamiferos es predominan- 
temente un mundo olfatorio. No es muy desrazonable ver en este 
hecho una razón para el desvío de las fibras nerviosas ópticas y audi- 


Tálamo 
Cuerpo calloso 


Lóbulo frontal E 
Lóbulo occipital 


Cerebelo 
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FIG. 10.10 Corte sagital y medio del encéfalo humano. 
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tivas del techo del cerebelo hacia el cerebro, Ya que a esta región, 
como hemos sugerido, es a donde llega la crucial información senso- 
rial. Podemos imaginar que es aquí donde se evalúan los reflejos 
del comportamiento y los reflejos posturales apropiados. Es, pues, 
conveniente para las fibras ópticas y auditivas, el terminar en la misma 
vecindad. De este modo es posible que la intercorrelación y la com- 
paración de la información vitalmente importante, detectada por los 
distintos órganos sensoriales se lleve a cabo rápida y eficientemente. 
Si nuestro razonamiento fuese correcto, tendríamos de este modo 
una explicación del gran desarrollo del cerebro de los vertebrados 
superiores. 
Casi los únicos mamíferos terrestres que se salgan algo del mundo 
de los olores y de los sabores sean los primates. Existen, por supuesto, 
"buenas razones evolutivas para esta distinción. Los primeros primates 
eran animales arborícolas y en los árboles los olores dejan menos 
rastro que en el propio suelo. Además, para una vida arborícola 
se necesita más una buena apreciación de las distancias y, por lo 
tanto, un buen desarrollo de los ojos. Hemos señalado frecuentemente 
(ver Capítulo 14) que el mundo perceptible humano es un mundo 
visual. Sin embargo, no hemos perdido, desde luego, nuestro sentido 
del olfato y del gusto. Sin duda, muy pocas sensaciones tienen tantas 
repercusiones emocionales. Recordemos que Proust basa los doce 
volúmenes de En busca del tiempo perdido en el sentido del gusto. 
Los recuerdos evocados por un sabor olvidado desde hacía mucho 
tiempo eran tan poderosos que parecía haberse recobrado el propio 
pasado. Quizá podamos así hacernos una idea por introspección 
de las correlaciones psicológicas del comportamiento instintivo 
puesto en marcha por estímulos químicos en los mamíferos que no 
son primates. 
Así no es, pues, sorprendente hallar, que aunque todavía exista, 
el volumen del cerebro dedicado a la olfación en los primates sea 


bastante insignificante. Ha quedado desplazado por el desarrollo 


de otras regiones. Sin embargo, esperaremos al Capítulo 13 para 
hacer una exposición detallada del cerebro de los primates. En lo 
que queda de éste capítulo nos proponemos exponer brevemente las 
Principales características estructurales de los cerebros superiores, 
w esquemas de las Fig. 10.11 trazan la evolución de uno de los 
o a erios cerebrales a partir de un estadio primitivo hipotéti- 
he opar al clímax alcanzado en los primates (e). Inicialmente, 
cp ISÍerio, sl es que se puede llamar así, tiene una función entera- 

nte olfatoria. La sustancia gris de este prototipo cerebral, es centra] 


Y comunica con el ventrículo. Esta posición es, pues, una reminis- 
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| cencia de la posición de la sustancia gris en la médula espinal. Una 
de las primeras modificaciones en la evolución de los hemisferios 
cerebrales es la migración de esta banda de sustancia gris desde el 
mterior hasta la superficie del cerebro. Así, se origina el paleocortex. 

À “A continuación (Fig. 10.11 (b) ), se rompe la homogeneidad de esta 

| corteza de sustancia gris. El paleocortex olfatorio. permanece, pero 

| queda aprisionado entre las dos nuevas regiones de la sustancia gris. 

Dorsalmente se desarrolla el archicortex —un área de asociacion— 

y, ventralmente, surge otra masa de sustancia gris —el cuerpo estria- 

| do. En esta última porción de sustancia gris se originan en los verte- 

brados inferiores las fibras nerviosas que llevan los impulsos a los 
Órganos efectores. 

—— Al ir ascendiendo por la escala de los vertebrados, nos encontra- 
mos primero con que el cuerpo estriado se independiza del resto de 
la sustancia gris y se hunde en el interior del hemisferio cerebral para 

3 formar una isla en el seno de un mar de sustancia blanca (Figu- 

ra 10.11 (c)) y que aparece entonces una nueva banda de corteza 
cerebral entre el paleo y el archicortex. Esto es un acontecimiento 
importante, ya que este rudimento es el principio del neocortex. 

( Aparece por primera vez en los reptiles. Este nuevo cortex se parece 

al archicortex, pero difiere del paleocortex, ya que no está relacio- 
nado con una única modalidad sensorial. Desde su creación recibe 

Información de todos los Órganos sensoriales importantes. En las 
Figs. 10.11 (d) y 10.11 (e) puede verse que se producen modificaciones 
dramáticas en el neocortex. Estas dos ilustraciones representan, res- 
pectivamente, el hemisferio cerebral de un mamífero primitivo y el 
de un primate. Se ve claramente que el gran crecimiento del neocortex 
comprime el archi y el paleocortex. El archicortex, pensaban los ' 
anatómicos antiguos, se retuerce para adoptar una forma de caba- 

-lito de mar. Por eso, esta región de la corteza cerebral de los mamíferos 


r 





Paleocortex [MI Archicortex e, amemoria, El paleocortex conserva su función olfatoria primi- | 
| va, aunque está comprimido en la superficie ventral de los hemis- ` 
ER Cuerpo estriado y núcleos basales MI Neocortex | | p -e p HAS 





FıG. 10.11 Desarrollo evolutivo del cerebro. El esquema superior plens, el neocortex adquiere aún mayor tamaño al desarrollar unas in- 
muestra el cerebro primitivo visto desde arriba (ver Fig. 10.6) e - -Mincadas series de surcos y cisuras. La superficie de ambas cortezas c 
e el plano de los cortes: AA’. V = ventrículo lateral. Las Tebrales humanas varía antre 1460 y 1620 2 Cada hemi S7 
echas indican el sentido del movimiento morfogenético. Explica- contiene paa nas vara entre 4 Y -94CM . aca nem emisferio 
ción en el texto. Adaptado de varias fuentes y en particular de —Muene unas 2,6 x 10° neuronas”. Los neurólogos creen que los 
o S. (1949), The Vertebrate Body, W. B. Saunders Company 


a 3 
¡ Pakkenberg, H. (1966), «The number of nerve cells in the cerebral cortex of 
man», J. Comp. Neur, 128, 17-20. 
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caracteres distintivos de los seres humanos dependen de esta hoja 
iido hipertiofiado. l 

g epi e de la corteza cerebral puede, pues, seguirse en todos 

los vertebrados, pasando por todos los órdenes de los mamíferos, 

hasta llegar a la cumbre en el H. sapiens. Parece claro que el dominio 

de la creación se debe al gran desarrollo 


hombre sobre el resto ; A . 
= esta lámina de tejido. Por su importancia tan considerable, la 


consideraremos detalladamente €11 el Capítulo 13. | 

Como veremos en el Capítulo 13, parece ser esencial para el 
habla y para el pensamiento simbólico; o como dijo Pavlov*, para 
un «segundo sistema de señales». Este hecho. como Pavlov sigue 
señalando, que nos hace humanos, probablemente está estrechamente 
relacionado con el hecho de que la corteza cerebral en los mamiferos 
“superiores es el gran Órgano final de los exterorreceptores. Según 
“Lenneberg* el lenguaje humano se basa en mecanismos para la 
clasificación de la información sensorial, que existen también, aunque 
en un grado menor de desarrollo, en todos los animales vertebrados. 
Podemos, quizá, ver así que la profunda separación aparente entre 
nosotros y e! resto de la creación animal se debe sólo a la mayor efica- 
cia de la corteza cerebral humana para el análisis de las aferencias 


sensoriales. 


Es decir, que parece posible que los procesos de percepción y de 


_pensamiento simbólico estén estrechamente unidos. En el Capítulo 14, 


veremos que la percepción puede considerarse como un proceso de 
reconocimiento de patrones: una comparación activa de la señal 


sensorial aferente, con.una serie de engramas preestablecidos en el 


— mm - e a a M 


cerebro. Del mismo modo «pensar» puede considerarse, tomando 


"— A -MMM 


„ų prestado un término de la informática, como simulación. Como la 


-construcción de modelos o de análogos existentes en el mundo. La 


an del pensamiento productivo es de hacer coincidir estos aná- 
ogos en formación con los datos derivados de los sentidos, o con 
los datos almacenados en la memoria. 


Vemos, pues, que el desarrollo de un órgano común para el aná- 


-lisis_sensorial en los abultados hemisferios cerebrales, lleva consigo 


c . r r E a E . > 
-consecuencias todavía incalculables, Consecuencias que han incluido, 


fin RC A 
almente la adivinanza de la autoconciencia; la reflexión de la 
materia sobre sí misma. 


* Pavlov, 1. 


1955, p. 262 P., Selected War ks, Foreign Languages Publishing House, Moscow, 


> Lenneberg, E P , 
New York, 1967, 2.374 Biological Foundations of Language, John Wiley and Sons. 


Capítulo 11 
ESTRUCTURAS 
NEURONALES EN EL 


CEREBRO 


11.1 ¿Se heredan las vías nerviosas? 


Ya hemos visto la gran complejidad que ha adquirido el cerebro 
de los vertebrados. Hemos visto que el cerebro humano está formado 
por más de cinco mil millones de neuronas. Además cada neurona 
de la corteza cerebral puede hacer hasta sesenta mil contactos si- 
nápticos?. Se puede, razonablemente, pensar que una neurona 
cortical dada no hace más de unas cien sinapsis con otra neurona 
cualquiera, y probablemente haga muchas menos. Por ello, podemos 
deducir que una neurona de la corteza cerebral puede comunicar 
por lo menos con otras seiscientas, y seguramente con muchas más. 
Otra manera de hacerse una idea de esta inmensa cantidad de 
interconexiones es estimar el número de sinapsis de la corteza. Se ha 
mostrado que en el mono, la densidad sináptica varía desde 6.2 x 
10"*/cm? en la corteza visual hasta 9,2 x 10!!/cm?, en la corteza 
motora. Es muy probable que la densidad sináptica del cerebro 


1 
a E (1967), «The density of synapses and neurons in the motor and 
factos sina E the cerebral cortex», J. Anat., 101, 639-654. El número de 60.000 cen- 
psiak oP e nenkona se aplica a la corteza motora del mono. Otras partes de la 
Pepan ii en tener menos sinapsis/neurona. Por otro lado, las células de Purkinje 
eoeto, como veremos, pueden recibir más de 200.000 contactos sinápticos. 
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bastante mayor que la encontrada en el mono. Tome- 
ec un valor de 10 x 101*/cm? (1 x na como 
densidad sináptica media de la corteza cerebral humana. Si multi- 
licamos este número por el volumen medio de la corteza cerebral 
k a la cifra astronómica de 5 x 10!4 


3 
ana (unos 500 cm”), llegamos El 
cos a es un cinco seguido de catorce ceros. En 1964, existían 
en el mundo unos 170.000.000 teléfonos, esto representa bastante 


menos de la millonésima parte de las conexiones sinápticas de la 
corteza cerebral solo. 

Una cuestión que puede asaltarnos cuando contemplamos esta 
inconcebible complejidad es saber si este vasto sistema de conexiones 
está preformado, genéticamente predeterminado, O si es un mero 
ensamblaje hecho al azar. ¿Está cada vía nerviosa especificada exac- 
tamente por el genotipo del animal o forman las vías sus propios 
caminos en el cerebro adulto, en función de la experiencia individual 
del organismo? Evidentemente éste es un tema de considerable 
importancia para los problemas interrelacionados del aprendizaje 


y de la memoria. 


11.2 Movimientos morfopoyéticos 


El problema de la especificidad o de la falta de especificidad de 
las estructuras neuronales es un caso especial del problema más 
general de la morfopoyesis en el mundo animado. ¿Cómo se agregan 
las células para formar complejos tejidos y órganos exquisitamente 
diseñados? Nadie puede decirlo todavía. El fenómeno es, sin embar- 
go, chocante y ha atraído la atención de los biólogos desde los pri- 
meros tiempos. 

En algunos casos puede mostrarse que está relacionado con un 
mecanismo químico. Por ejemplo, se ha visto que una sustancia qui- 
mica —la acrasina— es la responsable del notable sentido que poseen 
individualmente las mixamebas, cuando fluyen varios cientos de ellas 
y se fusionan para formar el cuerpo del moho del barro, Dictyostelium 
discoideum. Las mixamebas nadan siguiendo un gradiente de esta 
sustancia, hasta que al aproximarse, se unen para formar el cuerpo 
«multicelular» del moho?. 

a casos se ha invocado el proceso de «inhibición por 
. Se ha sugerido que las células embrionarias se mueven 4 
* Bonner, J. T. (1947), «Evidence for the formation of cell aggregates by chem G 


taxis in th : ; 
Zool., 10 oe Opia of the slime mold. Dictyostelium discoideum», J. EXP 
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azar hasta que su superficie entra en contacto con un substrato que 
osea una cierta estructura submicroscópica. El movimiento se 
detiene entonces y las células quedan fijadas en esta posición. Este 
concepto ha surgido de observaciones sobre la reagregación de cê- 
lulas embrionarias disgregadas. Moscona, por ejemplo, refiere 
experimentos en los cuales se mezclan en un medio de cultivo células 
embrionarias de ratón y de pollo disociadas. Es posible distinguir 
las células embrionarias del ratón de las del pollo por su marca- 
da diferencia en el tamaño de sus núcleos. Observaciones del cul- 
tivo en crecimiento durante periodos de hasta un mes, mostraron 
que las células que habrían formado normalmente un tipo de tejido 
—por ejemplo, renal o cartilaginoso—, se habían reagrupado para 
formar el esbozo de estas estructuras. Sin embargo, el hallazgo más 
chocante fue que las células de pollo no se habían reagrupado con 
otras células de pollo, o las células de ratón con células de ratón, sino 
que se habían formado estructuras quiméricas. Los esbozos de riñón 
o de cartílago estaban formados por asociaciones de células derivadas 
de ambas especies. La agregación de estas células embrionarias 
mostró que la especifidad de la especie era una fuerza más débil que 
la especifidad tisular. Parece como si las superficies de las células 
destinadas a formar un tejido en particular fuesen mutuamente 
adhesivas; este grado de adhesividad no lo tienen las células desti- 
nadas a formar tejidos diferentes, aunque vengan de la misma 
especie animal. Esta adhesividad selectiva recuerda al biólogo mo- 
lecular, la adhesividad semejante que existe entre un enzima y su 
substrato. Se sabe que esto se basa físicamente en el exacto encaja- 
miento estereoquímico del punto activo del enzima en la molécula 
del substrato. Quizá no sea una especulación demasiado exagerada 
sugerir que las proteínas globulares que se cree recubren (aparta- 
do 3.4) el soporte lipídico de las membranas celulares puedan cons- 
tituir la base física de esta adhesividad selectiva de las células. 
Dejemos ya esta breve incursión en el fascinante terreno de la 

embriología experimental, y examinemos algunos de los trabajos 
igualmente fascinadores que se han realizado en neuroanatomía 
experimental. 


3 
ciated APScona, A. (1957), «The development in vitro of chimaeric aggregates of disso- 
embryonic chick and mouse cells», Proc. Nat. Acad. Sci. ( Wash.) 43, 184-194. 
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11.3 Degeneración walleriana Cuando el axón original ha desaparecido más o menos, se pueden 

l ver los primeros signos de regeneración. Diminutas fibrillas nerviosas 

Antes de repasar algunos de los experimentos que se han probado empiezan a salir del cabo proximal. Crecen siguiendo el espacio 

en un intento de descubrir una prueba en pro o en contra de la espe- dejado por la desaparición de axón viejo. Finalmente A la 
cificidad neuronal, es importante tener clara la naturaleza de la dege- estructura antes inervada por el antiguo axón. Así tras de un acci- ' 

neración walleriana, ya que, como veremos algunas de las investiga- dente, en el cual se lesiona un nervio, un individuo puede perder la 

ciones más cruciales, se han basado en este fenómeno. Simplemente facultad de mover ciertos músculos. Sin embargo, si tiene suerte 

se ha observado que cuando se secciona el axón de una célula ner- esta facultad puede recuperarse después de un año aproximada- 
viosa, la porción distal de la sección degenera (Fig. 11.1). Después mente, debido a la regeneración de las fibras interrumpidas. | 


de un par de semanas no queda casi nada del axón distal al corte. 


11.4 Modificaciones del sistema visual 
de los anfibios 


Veamos ahora algunos experimentos sorprendentes que se han 
llevado a cabo sobre los sistemas visuales de los anfibios*. Estos 
experimentos tienen su origen en el hallazgo de que la estimulación 
luminosa de la retina de la rana produce una activación del tectum 
óptico del cerebro medio (apartado 10.5). Además, se ha observado 
que la estimulación de las distintas partes de la retina producía la 
activación de distintas partes del tectum. Fue posible demostrar, 
sin duda, que existe una correspondencia punto por punto entre la 
retina y el tectum. O sea, que existe un calco conforme del mosaico 
de la retina sobre un mosaico tectal. 

= Podríamos preguntarnos ahora, ¿qué ocurriría al rotar 180? el 
| ojo de la rana en su soporte, sin dañar el nervio óptico? El experi- 
r mento se ha probado, y se ha mostrado que la correspondencia 
entre los mosaicos retinianos y tectales no se modifica. Así, las fibras 
que salen de lo que ahora es la parte inferior de la retina activan una 
región tectal que antes correspondía a la parte superior. Á conse- 
cuencia de esto, el sistema nervioso central está en una situación 
de gran confusión. El tectum registra la actividad que corresponde 
a la orientación natural y original del ojo, pero el ojo está ahora 
«cabeza abajo». Por ello, la respuesta del animal ante los estímulos 
visuales es, con frecuencia, inútil, sin sentido, y hasta francamente 
perjudicial para el animal. Por ejemplo, un insecto que se presente 
iip por el lado izquierdo de la rana hace que la lengua se dispare hacia 

(a) (b) | (c) la derecha. 
Entre paréntesis se pueden mencionar que se 





han realizado 


FIG. 11.1 Degeneración walleriana. En (a) se secciona un axón por 


XX" y (b) muestra que la parte distal a la sección de uestra 
genera. En (c) se mu; i l ; i e 
el proceso de regeneración siguiendo el rastro dejado por el axón antiguo. ( * Gaze, R. M. ( 1960), «Regeneration of the optic nerve in amphibia», Int. Rev. of 


- h e Neurobi 
Nótese el aumento de las granulaciones que aparecen en el pericarión de obiol, 2, 1-18. 
la neurona en regeneración. 
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experimentos esencialmente an Japó = Dori e pe 
riores, incluyendo los seres humanos. En este ' ci , A oia que 
se ha seguido ha sido la de poner al sujeto Ta yh pija e de 
imagen. Las primeras experiencias fueron llevac as a cabo por 
G. M. Stratton sobre sí mismo. Halló que despues de unos cinco 
dias se adaptaba a esta nueva percepción del mundo visual, Era 
capaz de moverse en Su casa y de dar paseos por el campo. El poner 
pafs inversoras ü otros animales que no sean los primates, produce 
generalmente su inmovilización, Por ello, parece que el cerebro 
de los primates y a fortiori el de los SOTOS humanos posee el poder de 
adaptación denegado a la mayoría de los animales>, 

Volviendo a los experimentos quirúrgicos efectuados con an- 
fibios, encontramos que el paso siguiente en el análisis implica la 
sección del nervio óptico. Si esto se hace cuando el ojo está sin inver- 
tir, en su posición normal, resulta que las fibras nerviosas ópticas 
vuelven a crecer desde la retina hacia el tectum, de modo que final- 
mente se vuelve a recobrar la visión. Se puede mostrar, una vez más, 
que existe una correspondencia precisa entre la retina y el tectum. 
Sin embargo, ¿qué ocurre si se secciona el nervio óptico después 
de rotar el ojo como en la Fig. 11.2?, ¿acaso vuelven a crecer las 
fibras Ópticas para formar un tectum fisiológicamente apropiado 
o forman uno inapropiado? Cuando se intenta el experimento se 
halla que las fibras nerviosas vuelven a crecer hacia el tectum, de 


rece ineludible que cada neurona de la retina (o por lo menos €n 
pequeños grupos) sea de algún modo distinta de sus vecinas, y que 
rresponda a diferencias del mosaico tectal. ASI, 
a la forma en que desordenemos o mezclemos €n 
su camino hacia se as de la retina, cada una es capaz de encontra 
tituye exactamente posición correcta en el mapa tectal. Lo que con i 
sión. esta diferencia específica, está todavía en discu 


cualquiera que se 
general las neuro 


3 Para mejor infor 
gory, Eye and Brain, 1 
and Nicolson, Londo 


iÓ : ; ; e- 
mación sobre estos interesantes experimentos véase R. L. Gr 
he Psycholo 


gy of Seeing, iversity Li rary, Weidenfeld 
n, 1966, 204-21 aj eing, World University Library; 
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FiG. 11.2 Modificando el sistema visual de la rana. En (a) se 
indica la correspondencia normal, punto por punto entre la retina y 
el tectum óptico. Los puntos D y V de la retina corresponden a los 
puntos D y V del tectum. En (b) se ha rotado la retina 180”. Los puntos 
retinianos D y V, sin embargo siguen enviando sus mensajes a los 
puntos D y V del tectum. En resumen, la representación tectal del 
mundo visual está ahora boca abajo. Para más explicación ver el texto. 


Los indicios que hay parecen indicar un mecanismo químico. 


Attardi y Sperry pudieron demostrar mediante técnicas histológicas 
pe las fibras nerviosas ópticas de la carpa dorada que se regeneran, 


So minan muy exactamente en el mapa tectal?. Estos investigadores 
© inclinan a favor de un mecanismo basado en una quimioafinidad 
6 


by r Attardi, P, G, y Sperry, R. W. (1963), «Preferential selection of central pathways 
“generating optic fibres», Exp. Neurol, 7, 46-64. 
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entre las fibras y el mosaico tectal. Sugieren que la fibra nerviosa 
encuentra su camino hacia su destino único siguiendo un gradiente 
quimiotáctico. Si este fuese el caso, evidentemente el fenómeno 
sería una fuerte reminiscencia de los movimientos embriológicos 


expuestos en el apartado 11.2. 


11.5 Modificaciones del sistema motor 
de los anfibios 


Consideremos a continuación algunos casos de especificidad 
neuronal en la parte motora. Estos casos han sido estudiados de 
un modo intensivo por Weiss durante muchos años”. Weiss, igual 
que Sperry, ha utilizado a los anfibios como material de experimen- 
tación. Ha intentado comprender cómo pueden realizar las patas 
movimientos coordinados mediante varios procedimientos quirúr- 
gicos. 

Cada pata de anfibio está movida por unos cuarenta músculos 
y es capaz de realizar un repertorio bastante grande, pero determi- 
nado, de movimientos. Cada uno de estos movimientos es el resul- 
tado de la actividad coordinada y sutilmente equilibrada de los 
cuarenta músculos. Se puede mostrar que estos patrones de contrac- 
ciones musculares vienen especificados por el sistema nervioso 
central. O sea que todas las fibras propioceptivas de la pata pueden 
cortarse sin alterar visiblemente sus movimientos coordinados. 


ee” 


La figura muestra que las fibras nerviosas crecen a partir del 
munon que se regenera para inervar el miembro supernumerario. 
Cuando la regeneración es completa, encontramos que las dos 
patas se mueven a dúo. Es decir que los cuarenta músculos de la 
pata transplantada actuan exactamente con la misma frecuencia y 
exactamente con las mismas fuerzas relativas que los músculos de 
la pata normal. Pero esta coordinación se logra mediante las fibras 
que se regeneran a partir del cabo del tronco nervioso parcialmente 
seccionado. ¿Cómo puede lograrse esto? 


7 Weiss, P. A., «Specificity i ; 
A y in the Neurosciences i Research 
Symposia Summaries, 1, MIT. Press, Cambridge, Mas. ao 1966. 
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Nervio desviado Médula espinal Plexo braquial 


Fic. 11.3 Inervación de una pata supernumeraria. La figura muestra 
que parte del plexo braquial ha sido desviado para inervar una pata 
adicional, que se ha injertado en el flanco del animal, en sentido con- 
trario. Para más explicación ver el texto. Según Weiss, P. (1952), 
Res. Publ. Ass. nerv. ment Dis., 30, 3-23; y Edds, M. V. (1967) en The 
Neurosciences. Recogido por Quarton, G. C. Melnechuk, T. y Schmitt, 
F.O., Rockefeller University Press, New York. 


Experimentos posteriores revelaron una situación aún más in- 
teresante. Si se injertaba la pata supernumeraria en el sentido con- 
trario, se obtenía un resultado que nos recuerda algo el experimento 
de Sperry de rotar la retina. La pata, aunque funcionaba todavía 
a dúo con la pata normal, se movía en el sentido opuesto. De un 
modo semejante, cuando se quitaban las propias patas del animal 
y se injertaban en posición invertida, funcionaban de una manera 
perfectamente coordinada —pero en el mal sentido. Si se presen- 
taba al animal un objeto deseable, se echaba rápidamente hacia atrás, 
y viceversa, si se le presentaba un estimulo nocivo ineludiblemente 
avanzaba hacia él. Este esfuerzo mal dirigido persistía, sin mostrar 
señal de cambiar con el aprendizaje. Parecía como si las vías ner- 


“VIOSas que controlan los movimientos de la pata en los anfibios, 


estuviesen ya formadas y bastante estereotipadas. 

= Para dar una explicación a estos movimientos se ha sugerido 
que la: médula espinal posee en las raíces del plexo braquial unos 
Cuarenta tipos distintos de motoneuronas: un tipo de células para 
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cada músculo de la pata. La fibra nerviosa que saliese de una célula 
en particular estaría adaptada de algún modo, para conectarse con 
un músculo de la pata y con uno solo. Sin embargo hay pruebas en 
contra de este tipo de especificidad preorganizada en los nervios 
motores de los anfibios. En consecuencia tenemos que volver 
a otra hipótesis: si la especificidad no está predeterminada, entonces 
tiene que producirse después de inervarse el músculo. 

Este concepto es algo dificil de aceptar. Sugiere que el músculo 
inervado imprime sobre la neurona, posiblemente sobre la membrana 
neuronal, su «nombre». Esta especificación se extiende entonces a 
toda la neurona. Si esto ocurriese, entonces esta «modulación» como 
la llama Weiss, afectaría claramente las propiedades de la zona 
dendrítica de la neurona. De este modo la musculatura de la pata 
quedaría representada en la región apropiada de la médula espinal?. 

La intención de estos experimentos es mostrar que las neuronas 
espinales, ya sea mediante la modulación de Weiss o mediante la 
predeterminación genética, representan los músculos de la pata del 
anfibio. Weiss compara esta representación con las letras del alfabeto. 
Agrupando las letras en distintos órdenes se pueden obtener dife- 
rentes palabras. De un modo semejante, activando estas moto- 
neuronas «marcadas» según distintos patrones y en diferente orden, 
se pueden obtener los diversos movimientos de la pata. Las frases 
que corresponden a patrones de acción fijos e instintivos y los párra- 
fos y los capítulos pertenecientes al repertorio del comportamiento 
del animal estarían escritos por centros superiores. 

Estos experimentos sobre los anfibios parecen mostrar que tanto 
el mundo perceptible como los órganos efectores están represen- 
tados punto por punto en el sistema nervioso central. Sin embargo, 
como señala Weiss, las conexiones entre la representación sensorial 
y la representación motora son todavía en gran parte terra incognita. 
Tanto los experimentos embriológicos como los de injerto señalados 
anteriormente, no han logrado hasta ahora arrojar alguna luz sobre 
este nudo vital. Lo único que podemos hacer de momento es especular 
si las conexiones se disponen siguiendo caminos predeterminados O 
al azar, o bien si son una mezcla de ambas cosas. Sin embargo merece 

llaga TE PF 

i Weiss, P. A. (1966), loc. cit., p. 202. } 

Es interesante especular si el fenómeno de los miembros fantasmas, bien conoci- 
do de los amputados, puede explicarse también en estos términos. Un individuo con 
un miembro amputado puede afirmar con frecuencia que nota la posición del miembro 


amputado en el espacio y que puede moverlo. A veces el paciente puede quejarse de 


grandes dolores en el miembro que le falta: un dolor que no parece tener una causa 
fisica obvia. 


























Lámina XIII. Algunos gar- 
glios ópticos (i) 


(a) Dibujo de un corte vertical del 
lóbulo óptico de un pájaro 
Están señaladas algunas de 
las quince capas menciona- 
das en el texto (p. 250). 
(Según Ramón y Cajal, His- 
tología del Sistema Nervioso, 
Paris, 1911.) 


(b) Corte sagital del lóbulo óptico 
de Octopus. c. i. a. = capa inter- 
na de células amacrinas; c. e. a. = 
capa externa de células amacri- 
nas; f. n. o. = fibras nerviosas 
ópticas (de la retina); cp. = capa 
plexiforme. (De Young, J. Z. 
(1962), «The retina of cephalo- 
pods and its degeneration after 
optic nerve section», Phil. Trans. 
Roy. Soc. B., 245, 1-58.) 


A 


f.n. o.i 


Digitolizado com CamScanner 


Estructuras neuronales en el cerebro 249 


la pena recordar que en el sistema nervioso más sencillo de los 
crustáceos hay evidencias considerables (apartado 9.6) de la exis- 
tencia de vías interneuronales genéticamente predeterminadas, que 
se hallan fielmente representadas en cada miembro de una especie 
dada. Wiersma cree!” que tales planos preorganizados se aplican 
también a la mayor parte de los sistemas nerviosos de los vertebrados 
mucho más complejos. Los reflejos y los patrones de acción instin- 
tivos que son fijos y muestran pocas variaciones entre los miembros 
de una especie dada, tienden a confirmar este punto de vista. Wiersma, 
sin embargo, concede que los cerebros de los animales «superiores», 
especialmente los de los vertebrados superiores, pueden poseer re- 
giones sin comprometer que pudieran estar «especificamente» re- 
servadas, para el aprendizaje, con conexiones «en blanco», en espera 


de un desarrollo ulterior. 





11.6 La geometría en tres dimensiones 


Lámina XIV. Algunos ganglios óp- 
de algunos analizadores visuales 


ticos (ii) 

(a) Corte vertical (x340) de la lámina 
óptica del cangrejo Carcimus (com- 
párese con la Fig. 11.5). (Según 
Hamori, J. y Horridge, G. A. (1966), 
«The Lobster Optic Lamina», J. Cell 
Sci., 1, 249-256.) 


(b) Ganglio óptico del Calliphora, la 


En los anteriores apartados de este capítulo hemos visto alguna 
evidencia sugerente de que pese a la gran complejidad del sistema 
nervioso central, la disposición de las vías nerviosas es hereditaria 
hasta cierto punto. En algunas partes del cerebro de los animales 
esta disposición se ha vuelto casi geométrica de lo clara que es. 
Aosta de Is came. Estas regiones tan regulares de la arquitectura neuronal suelen ser 
I, 1 y III = las tres láminas pagos | las que están relacionadas con el análisis de las aferencias procedentes 
B ds dilata Bi | de los principales exterorreceptores. En particular los nervios ópticos 

de muchos animales tienen unos enrejados neuronales que pre- 


o 
A A 
m g e 


nula | 
BZ = células nerviosas bipola- | Su unas simetrías notables. En las Láminas XIII y XIV se mues- 
IN | res | ran algunas de estas intrigantes formaciones neuronales. 
ES ta! JA A CHE = quiasma externo | La trama neuronal estratificada de la retina de los mamíferos 
br ; CHJ = quiasma interno | ya se ha d f K, Me : 
ie i ER = terminaciones do las fi- | o 1a descrito (apartado 8.4). También se indicó cómo están 
| mpezando los neurobiólogos a vislumbrar la significación funcional 


bras nerviosas proce- d 
dentes de las cólulas e este complicado diseño. Como vimos en el Capitulo 10, los nervios 


ak dol ipinia. ani Ppticos de los vertebrados, excepto los mamiferos, terminan en el 
: echo óptico del cerebro medio. Además, señalábamos en el apar- 


vÉ. ¿bey 
YE AA: 
AN 


"Pr h 


petas tado 11 4 8 è 
ZJK = células nerviosas contrl- cif “+ que, al menos en la rana, esta terminación es muy espe- 
fugas eht D F IC. Si estudiamos la histología de esta región resulta que, desde 
Según Cajal, S. R. y Sánchez, $ peces hasta los pájaros, el techo óptico de los vertebrados, posce 
(1915), Trab. lab. Invest. biol. MO: s pájaros, el t p » P 
1 
drid, 13, 1, M po Wiersma, C. A. Go, en Neurosciences Research Symposium Summaries, l, 
"LT, Press, Cambridge, Mass. and London, 1966, p. 221. 
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nizaciones neuronales muy notables. El tectum se parece 
a la retina en algunos aspectos, ya que está sorprendentemente 
laminado: capas de pericarion alternan con capas de sinapsis. El 
tejido alcanza un máximo de evolución, como podía esperarse, en 
í la información recogida por los ojos, muy evolu- 


los pájaros. Aqui 
cionados, se procesa en un tectum formado por unas quince capas 


diferentes. La Lámina XIII (a) muestra que existe un enrejado tri- 
dimensional con las fibras aferentes y eferentes corriendo perpen- 
dicularmente a la superficie del tectum y con las sinapsis situadas 
principalmente en un plano ortogonal. D'Arcy Thomson refiere 
la historia de cómo un ingeniero del siglo xIx muy preocupado 
por el diseño de la flecha de una grúa, fue a visitar a un colega ana- 
tómico que estaba estudiando una sección de la cabeza de un fémur. 
Al ver la estructura de las laminillas óseas de la cabeza del fémur, 
el ingeniero exclamó ¡Aquí está mi grúa! De una manera análoga 
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FIG. 11.4 Vías ópticas de un molusco cefalópodo como el pulpo. 
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el moderno diseñador de computadoras, al ver las Láminas XII! 
y XIV podría hacer un comentario análogo. «Aquí está mi trozo de 
silicona». 

Estructuras neuronales igualmente interesantes se encontrarán 
cerebro de muchos invertebrados. La Lámina XIII (b), por 
ejemplo, muestra una porción del lóbulo óptico del pulpo. Aparece 
otra vez claramente la existencia de una organización geométrica. 
Las fibras aferentes y eferentes entran y salen del lóbulo perpendicu- 
larmente a las diversas capas de uniones sinápticas. J. Z. Young ha 
mostrado además que las dendritas de muchas de las células de este 
lóbulo están limitadas a un plano único. Un fenómeno semejante 
se da como veremos en el apartado siguiente, en el cerebelo de los 
mamíferos. En el lóbulo óptico estos planos dendríticos tienden a 
orientarse formando ángulos rectos entre sí, de manera que a este 
nivel se forma también un enrejado bastante preciso. La información 
visual una vez elaborada en este enrejado pasa del lóbulo óptico 
al resto del cerebro, mediante el tracto óptico (Fig. 11.4). 

Finalmente, en el cerebro de muchos miembros de los artró- 
podos, se han desarrollado unas organizaciones neuronales sorpren- 
dentes. En estos crustáceos decápodos que poseen ojos compuestos 


en el 


Células de la retínula 












Fi , . ’ . . . 
ibras ópticas Lámina ganglionaris 


primarias 


Quiasma externo Núcleo externo 


Quiasma interno Núcleo interno 


Núcleo terminal 


Fibra óptica al cerebro 


ha antena óptica del cangrejo nadador 

pa Waiano, Adaptado de Waterman, T. H., Wiersma, C. A. G. y Bush, 

P, M. H. (1964), «Afferent visual responses in the optic nerve of the crab 
odophthalamus», J. Cell. Comp. Physiol., 63, 135-155. 


FIG, 11.5 Ganglio óptico de la 
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bien desarrollados, suele haber una serie entera de regiones separadas 
para el análisis de la información visual (Fig. 11.5). 

Las distintas láminas y núcleos de la Fig. 11.5 están formados 
una vez más por capas regulares de pericariones y de zonas sinápticas 
(Lámina XIV (a) ). Estos núcleos ópticos, como se ve en la Fig. 11.5 
están conectados entre sí por tractos de fibras nerviosas que forman 
generalmente quiasmas. o 

Los insectos también muestran algunas organizaciones estruc- 
turales muy interesantes en sus lóbulos ópticos. Uno de los más 
conocidos de estos intrincados diseños se halla al servicio del ojo 
compuesto de la mosca de la carne (Lámina XIV (b) ). Estructuras 
semejantes se encuentran para el proceso de la información recogida 
por los ojos compuestos de otros insectos. 

La fisiología de estas fascinantes estructuras nerviosas está em- 
pezando a descubrirse. Las Láminas XIII y XIV muestran que la 
organización, aunque regular, es muy complicada, y especialmente 
en el caso de los artrópodos, las dimensiones son infimas. Los inge- 
nieros electrónicos esperan, mediante una microminiaturización pro- 
gresiva, construir computadores útiles del tamaño de una maleta. 
El neurobiólogo investiga computadores de mayor capacidad y más 
sofisticados que tienen el tamaño de una cabeza de alfiler. 

Los investigadores del cerebro están empezando a comprender 
un computador neuronal. Este es el cerebelo de los mamíferos. Por 
ello'el último apartado de este capítulo está dedicado a este tejido. 


11.7 La estructura funcional del cerebelo 
de los mamíferos 


Los «esquemas de conexiones» de la mayoria de las partes del 
cerebro de los mamíferos se desconocen en el presente, como ya 
hemos señalado más de una vez. Su complejidad confunde al futuro 
investigador. Sin embargo, durante los últimos años una parte del 
cerebro de los mamiferos —el cerebelo— ha empezado a mostrar 
los secretos de su diseño al neurobiólogo. Resulta pues apropiado 
concluir este capítulo con un breve resumen de nuestros conoci- 
mientos, en vías de desarrollo todavía. 

El cerebelo de los mamíferos se parece al cerebro ya que poste 
una corteza de sustancia gris, recubriendo una masa más central 


i 


'de sustancia blanca y unos núcleos aislados. En la Fig. 11.6 se mues- 


tra esta Organización. 
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FIG. 11.6 Corte vertical del cerebelo de un mamífero, para 
mostrar la distribución de la sustancia gris y de la sustancia 
blanca. N = núcleos internos, V = cuarto ventrículo. Las 
regiones en punteado representan la sustancia gris. 


Vimos en el apartado 10.4 que el trabajo del cerebelo consiste 
en coordinar los movimientos musculares responsables de nuestro 
comportamiento. Para realizar esta función, recibe información de 
los propioceptores distribuidos por todo el sistema muscular, del 
oido interno y de la mayoría de todos los otros órganos sensoriales 
más importantes. También recibe información de los centros ence- 
fálicos superiores, en particular de la corteza cerebral, en relación 
con el movimiento que vamos a realizar. Toda esta información 
llega a la corteza cerebelar siguiendo dos tipos principales de fibras. 
Estos dos tipos diferentes de fibras aferentes se conocen como fibras 
musgosas y fibras trepadoras. Se piensa que ambos tipos llevan prin- 
cipalmente la información propioceptiva, pero mientras que las 

ras musgosas, como sugiere su nombre, hacen amplias conexiones 
en el cerebelo, las terminaciones de las fibras trepadoras permanecen 
estrictamente localizadas. Las señales que parten de la corteza ce- 
rebelar son conducidas por un solo tipo de fibras, los axones de las 
Células de Purkinje. a 
m e Células de Purkinje (células-P) poseen un gran os, 

Orma de pera, que tiene un diámetro de hasta 50 y en el hombre. 
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FIG. 11.7 Esquema para representar los principales tipos de células de la corteza 
del cerebelo. f.t. = fibra trepadora, f.m. = fibra musgosa, a. p. = axón de la cé- 
lula de Purkinje; las flechas indican la dirección de la propagación del impulso. Para 
más explicación ver el texto. 


Aunque sólo tienen un axón, su árbol dendrítico es extremadamente 
rico y se ramifica profusamente. Sin embargo, es sorprendente hallar 
que todas estas ramificaciones están rigurosamente limitadas a un solo 
plano (Fig. 11.7). Perpendicularmente a estos planos existen UN 
gran número de pequeños axones. Como estos axones llevan todos 
la misma dirección se les llama fibras paralelas. Estos axones hacen 
muchos contactos sinápticos —hasta 200.000— con las ramifica- 
ciones dendríticas de cada célula de Purkinje situada en su camino. 

Las fibras paralelas proceden de unos pequeños pericariones 
llamados células granulosas, situadas entre las células de Purkinje 
y la sustancia blanca del cerebelo. Las células granulosas son muy 
numerosas y están muy apretadas, existiendo 2,4 x 10%/mm? en la 
corteza del cerebelo del mono. Estas células envían seis o siete cortas 
dendritas que hacen sinapsis con las fibras musgosas ascendentes, Y 
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FIG. 11.8 Señal eferente de la corteza del cerebelo C, C. = célula en cesta, 
f. t. = fibra trepadora, S. E. = sinapsis excitadora, S. I. = sinapsis inhibidora, 
C. P. = célula de Purkinje, 4. p. = axón de la célula de Purkinje. Las flechas 
O la dirección de la propagación del impulso. Para más explicación ver 
el texto. 


un axón único que asciende hacia la superficie del cerebelo. Este axón 
se divide en forma de «Y» o de «T» antes de alcanzar la superficie 
del cerebelo, y sigue paralelo a ésta dando lugar a una fibra parale- 
la. Las grandes cantidades de fibras paralelas forman la mayor parte 
de la capa molecular de la corteza del cerebelo. 

ambién se encuentran en la capa molecular numerosas células 
estrelladas. Estas células, cuyo tamaño es la tercera parte de las 
Células de Purkinje, poseen un gran número de dendritas que se 
Tamifican por toda la capa molecular. Uno de los tipos más impor- 
tantes de células estrelladas, es la célula en «cesta». Los axones 
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que salen de estas células van ortogonalmente > plano de las den- 
dritas de las células de Purkinje y al plano de las fibras paralelas, 
Estos axones hacen sinapsis con la colina axónica de unas veinte o 
treinta células de Purkinje. 

El último tipo de neurona que se encuentra en la corteza del 
cerebelo es la célula de Golgi. Estas son grandes neuronas multipo- 
lares cuyos pericariones están dispersados entre las células granu- 
losas. Las dendritas de estas células se ramifican en todas las direc- 
ciones. a través de la capa molecular y de la granulosa. El axón 
después de un breve recorrido, se divide también en numerosas ramas, 

La Fig. 11.7 muestra las principales características de esta com- 
plicada arquitectura neuronal. | 

¿Cómo funciona este complejo enrejado neuronal de la corteza 
del cerebelo, descrito anteriormente e ilustrado en la Fig. 11.7? El tra- 
bajo intensivo de los neurofisiólogos y de los neuroanatómicos durante 
los últimos años está empezando a conducirnos a una comprensión 
incipiente. Este trabajo ha sido recientemente sintetizado en un libro 
fundamental escrito por Eccles, Ito y Szentagotha1: The Cerebellum 
as a Neuronal Machine*?*. El breve resumen que viene a continuación 
se basa en este volumen. 

Primero se puede mostrar que la señal eferente que va por el 
axón de Purkinje es inhibidora. Esta señal se dirige a las células de 
los núcleos del cerebelo y al tallo encefálico. Estas células a su vez 
envían axones a las células de la médula espinal y a otros lugares 
(Fig. 11.8). 

Se ha demostrado que las neuronas con las cuales hace sinapsis 
el axón de las células P son normalmente muy activas. En ausencia 
de inhibición por parte de la célula de Purkinje, pueden descargar 
con una frecuencia de hasta 80 impulsos por segundo. Esta actividad 
queda inhibida por las descargas de la célula P. O sea, que hay una 
especie de control negativo. Es parecido a lo que ocurre cuando se 
activan ciertos grupos musculares, y se inhiben otros. 

Por tanto nuestra siguiente pregunta ha de ser: ¿Cómo decide 
la corteza del cerebelo la célula P que hay que activar? Una vez 
más hallamos que el mecanismo se funda en formas de inhibición 
selectiva. 

Ya hemos subrayado que la señal que llega a la corteza cerebela! 
está conducida por dos tipos de fibras —las fibras musgosas y las 
trepadoras. Las terminaciones arboriformes de las fibras musgosas 


** Eccles, J, C. Ito. M. y Szentagothai, J., The Cerebellum as a Neuronal Machine: 
Springer-Verlag, 1967. 
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FIG. 11.9 Esquema para mostrar cómo puede quedar inhibida una fila de células 
de Purkinje por la acción de una célula en cesta. La célula en cesta puede activarse 
mediante impulsos en las fibras paralelas vecinas, que pueden ser disparadas a su vez 
por la llegada de un impulso a las células granulosas por la fibra musgosa. Para más 
explicaciones ver el texto. f.m. = fibra musgosa. C. P. = célula de Purkinje. Las 
flechas indican la dirección de propagación del impulso. 


hacen sinapsis a la vez con las células granulosas y con las células 
de Golgi. La excitación de un grupo de células granulosas produce 
necesariamente la transmisión del impulso a una banda de fibras 
paralelas de la capa molecular. Ahora bien, recordaremos que las 
fibras paralelas pasan a través, y hacen sinapsis con los árboles 
dendríticos de las células P. Estas sinapsis son excitadoras. Sin em- 
bargo, la capa molecular contiene también un cierto número de cé- 
lulas estrelladas, y en particular de células en cesta. Recordemos 
que los axones de estas últimas células forman un ángulo recto con 
las fibras paralelas y también hacen sinapsis con las células de Pur- 
Kinje. Es sabido desde hace varios años que estas sinapsis son inhibi- 
oras, Por ello, la excitación de una banda de fibras paralelas, al 
Mismo tiempo que excita las células P de la banda, también garantiza 
o las células adyacentes a la banda queden fuertemente inhibidas 
lg. 11,9). 

Los bordes del haz de células P excitadas se hacen aún más re- 
cortados por la acción enfocante de las células de Golgi. Las den- 
dritas de estas células como hemos visto, están exactamente distri- 
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j fibras paralelas. Por ello, la excitación de las fibras 
pd rc pt las células de Golgi. Sin embargo, los axones 
multirramificados de estas células se extienden por la capa granulosa 
(Fig. 11.7). Se puede mostrar que estos axones hacen sinapsis inhi- 
bidoras con las células granulosas. En consecuencia el feed-back 
negativo por medio de las células de Golgi apagará completamente 
la más débil excitación de la fibra musgosa a uno y a otro lado del 
haz principal. Este tipo de «inhibición lateral», que tiene algunos 
caracteres comunes con el caso más simple del ojo compuesto del 
Limulus (Capítulo 8), se muestra esquemáticamente en la Fig. 11.10. 

La corteza cerebelar está sometida a una multitud de bombardeos 
por las fibras musgosas de los propiorreceptores corporales. Por 


Capa 





flem. 


FIG. 11.10 Esquema para mostrar cómo la activación de las células de Golgi recorta 
los bordes de las tiras de corteza cerebral excitada. C. Go. = célula de Golgi, C. Gr. = 
célula granulosa, S.I. = sinapsis inhibidora. f.m. = fibra musgosa. Las flechas 
indican la dirección de propagación del impulso. Para más explicación ver el texto. 


ello la población de Purkinje está sometida a formas de excitación 
compleja y en continuo cambio. Las ondas de excitación de Purkinje 
še propagan continuamente por la corteza interfiriéndose de un 
modo intrincado y variable. Este lío de ondas es el mapa de la acti- 
vidad en ese momento de la musculatura del cuerpo. e 
Superpuesto a esta ondulación de las excitaciones de Purkinje 
esta el impulso aferente de la fibra trepadora. Al revés de las fibras 
musgosas aferentes, las fibras trepadoras no se ramifican en la capa 
granulosa de un modo extenso. Al contrario, se cree que inervan 
sólo a una célula de Purkinje. Parece ser que a su vez cada célula P 


Ag 
29 
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está inervada por una sola célula trepadora. Las fibras trepadoras 
hacen sinapsis excitadoras con las células P. Aún cuando la célula 
de Purkinje esté profundamente inhibida por los mecanismos des- 
critos en los apartados anteriores, la inervación por una fibra tre- 
padora es capaz de provocar por lo menos un impulso; cuanto 
menos profundamente inhibidas estén las células P más impulsos 
se producirán en respuesta a la excitación de la fibra trepadora. 
Los parámetros espacio-temporales de la musculatura corporal 
modelados dinámicamente en la corteza del cerebelo por patrones 
de excitación de las células P se comunican, como ya hemos men- 
cionado, a los núcleos profundos del cerebelo, al tronco encefálico 
y a la médula espinal. Como la señal que sale de la célula P es inhi- 
bidora, se proyecta sobre estos núcleos una especie de «imagen 
negativa» del modelo cerebelar. De estos núcleos parten fibras para 
activar la musculatura corporal. Por ello la representación del cuerpo 
en la corteza del cerebelo —su orientación, su posición con respecto 
a la gravedad, el estado de tensión de cada uno de sus músculos, 
la posición de sus articulaciones, etc.— se impresiona a sí misma 
sobre el conjunto de impulsos eferentes. Estos impulsos están or- 
ganizados en consecuencia, de manera que resulten secuencias de 
movimientos musculares armoniosos y equilibrados; en resumen, 
para que tenga lugar un comportamiento bien ejecutado. Eccles 
saca una analogía entre este moldeado del tráfico de los impulsos 
en los nervios motores y el esculpir una piedra. «La forma espacio- 
temporal», escribe!?, «se logra durante uno y Otro momento me- 
diante la impresión de una inhibición formada sobre el fondo 
66 39 P 
amorfo” de las descargas de las neuronas subcerebelosas, del mismo 
modo que se logra en escultura una forma infinitamente más du- 


radera mediante el cincelado selectivo del bloque de piedra, inicial- 
mente amorfo.» 


"2 Loc. cit., (1966), p. 310. 
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«La razón es, y debe ser, la esclava de las pasiones.» 
e a aaa . i A DaviD Hume, 1758. 


12.1 Las motivaciones y el «inconsciente» 


«Cherchez la femme» dicen los franceses; los ingleses, menos 
románticos, buscan simplemente un motivo, ¿qué puede haber m- 
ducido al sospechoso a apretar el gatillo? La ley, por supuesto, 
admite que el motivo es un acontecimiento mental, aunque el re- 
sultado, esto es el disparo del revólver, sea fisico. Esto es claramente 
un caso importante del profundo dualismo mente-materia que St 
hace cada vez más preminente en los últimos capítulos de este libro. 
Lo consideraremos algo detalladamente en el Capítulo PA 

Sin embargo, no todos los impulsos son conscientes. Freud, 
como es bien sabido, introdujo la idea de impulso inconsciente, 
inaccesible para la mente raciocinadora. Freud define este concepto 
¡mediante un ejemplo. Describe* cómo Bernheim pidió a un paciente 
pa estado hipnótico que abriese un paraguas cinco minutos despues 
de despertar de su trance. El paciente llevó perfectamente a Ca a 


! Freud, S., Introductory Lect s ' ilen and Unwin, 
tondan aa. toa AL O ERR | 
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esta acción aunque sin la menor idea de porqué la hacía. Esto, dice 
Freud, sólo puede explicarse si se admite que se debe a la orden 
mandada por una parte de la mente inaccesible para la conciencia; 
o sea, el «inconsciente». 

Aristóteles definió al hombre como el animal racional; desde 
Freud, podríamos describirlo más exactamente como el animal 
racionalizador. Muchas de las razones que damos al ser acusados 
de actuar de tal o cual modo, son falsas, son razones para salvar 
las apariencias, consciente o inconscientemente: justificaciones a 
posteriori. Todos vivimos en mundos privados construidos con 
sensaciones o afectos. La industria publicitaria ha realizado esto 
desde hace tiempo. Los ciudadanos no están inducidos a comprar 
cigarrillos o coches por su razón, sino por sus sentimientos o por 
sus emociones. Esto no es un descubrimiento nuevo. Como dice 
la cita de introducción «la razón es... la esclava de las pasiones». 

En este capítulo se intenta considerar algunas de las posibles 
correlaciones anatómicas y fisiológicas de estos deseos y de estos 
patrones de comportamiento, que llevamos en lo más hondo de 
nuestro ser. 


12.2 El cerebro como computador de un 


v 
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Estamos impulsados a resolver problemas acuciantes, a ganarnos 
el pan, a evitar el desastre. El tiempo en cualquiera de estas fuerzas 
tiende a restaurar el status quo ante. Los aspectos más importantes 
del status quo ante son los parámetros de lo que Claude Bernard 
llamó el «milieu interieur», el medio interno. Simplificando bas- 


tante, el medio interno está formado por fluidos en los cuales las 


o e 


L * Richter, C. P., «Total Self-Regulatory Functions in Animals and Man», Harvey 
ectures (1942-1943), 38, 63-101. 
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i ; iouar si las ratas privadas de al- 

j Richter trató de averigua 5 

e glándulas endocrinas respondían con un comporta- 
iento dirigido a paliar su pérdida. Por ejemplo, se sabe que la 
HON de la glándula suprarrenal produce una rad que con- 
trola el balance salino del organismo. Esta hormona —la aldoste- 


rona— hace que se reabsorban los iones de sodio La a que 
e está formando en el riñón. Por ello sı se suprım y rtezas 
¡ les. el sodio del organismo Se pierde rápidamente por 
pdas pen Na se vaciarán muy rápida- 
| la orina. Las reservas corporales de CINa s p 
| mente, con resultados fatales, por supuesto. 
Richter estudió las preferencias dietéticas de ratas adrenalecto- 
' mizadas, en comparación con un grupo de control. Mostró que si 
Tos animales de experimentación sólo tenian acceso a la dieta standard 
acostumbrada, morían entre los ocho y los quince días. Sin embargo, 
si tenían acceso al CINa además de la dieta normal, en un comedor 
' separado, tomaban la suficiente sal como para mantenerse vivas 
| y libres de síntomas carenciales indefinidamente. 
"Stellar? refiere un ejemplo semejante en el H. sapiens. En este 
caso, un niño desarrolló un tumor suprarrenal, muy pronto durante 
su vida. Esto tiene un efecto semejante a la suprarrenalectomía en 
las ratas. La sal del organismo se pierde continuamente por la orina, 
Sin embargo, el niño se las arregló para sobrevivir, teniendo siempre 
el salero a mano. Realmente Stellar refiere que la primera palabra 
que el niño aprendió a pronunciar fue «sal». Sin embargo, este 
relato tiene un final trágico. Para curar la apetencia patológica del 
niño por la sal, fue llevado al hospital para su observación. Estuvo 
forzado durante seis días, en el período de observación, a vivit 
con la dieta standard del hospital. Al final de la semana monia. 

En ambos casos, la rata experimental y el niño enfermo, se ve 
claramente que el impulso para obtener sal surge por razones des- 
conocidas para el organismo. Los motivos que impulsan a los ru- 
miantes africanos a recorrer cientos de millas quizá hasta poder 
lamer sal, han de ser igualmente motivos que se originan en el «in- 
consciente», 

Richter desarrolló su investigación, no sólo probando las res- 
puestas de las ratas ante la pérdida de otras glándulas endocrinas, 
sino también examinando su habilidad para seleccionar su propia 
dicta, a partir de ingredientes puros, sin mezcla, al estilo de una 
cafetería. Pudo demostrar que de hecho las ratas eran capaces de 


? Stellar, E., en Handbook of Physi . Ñ t.3, 
. , e à siolo Sectio 1 2 N h siolo y, Vo F 
American Physiological Society, 1960, q 1 Ol n europhysiolog, 
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hacer esto. Fueron capaces de seleccionar diecisiete componentes 
distintos para una dieta normal, de modo que crecieron igual de 
deprisa, incluso algo más rápido, que un grupo control alimentado 
con una dieta ya mezclada. 

De este gran trabajo expėrimental podemos deducir que el com- 
portamiento nutritivo de la rata, e implícitamente el de otros mami- 
feros, está dirigido a mantener tanto como sea posible, la constancia 
del «milieu interieur». El comportamiento nutritivo, como otros 
tipos de comportamiento, está controlado por el sistema nervioso 
central, y en particular por el cerebro. Así pues, percibimos la validez 
del concepto de Young que consideraba al cerebro como computador 
de un homeostato. Al mismo tiempo, está claro que una gran parte 
de este comportamiento debe surgir de causas desconocidas para 
el animal, es decir, que cae bajo la clasificación de Freud de «impul- 
sos inconscientes». 

Si el cerebro funciona, y así parece ser, como el «computador 
de un homeostato» surge una característica bastante interesante. 
Una característica puesta de relieve primero por J. von Neumann 
en su volumen de conferencias Silliman —The computer and the 
brain*. Esta es que el homeostato está controlado para mantenerse 
dentro de unos límites muy precisos. Por ejemplo la temperatura 
de la sangre está regulada con una precisión de + 0,2*C, y la acidez, 
el contenido de glucosa y la composición electrolítica se mantienen 
también notablemente constantes. Y esta regulación se logra me- 
diante un computador «en estado líquido» cuyos componentes, las 
neuronas, distan mucho de ser los precisos relés «on-off», caracte- 
risticos de los computadores metálicos, en estado sólido. ¿Cómo 
puede alcanzarse un nivel de precisión tan grande con estos com- 
ponentes tan imprecisos? Esta pregunta, escribió von Neumann, 
«debe de ponerse de relieve una y otra vez, ya que ninguna máquina 
computadora conocida puede operar significativamente y fiable- 
mente con un nivel tan bajo de precisión». 


12.3 El papel del tallo encefálico 


A continuación, en nuestro estudio de las bases fisiológicas del 
poo miento y de los impulsos debemos preguntarnos si es 
e e localizar los centros de control en el encéfalo. De hecho, 

os últimas décadas han visto un gran progreso en esta dirección. 


4 
Yale University Press, 1958. 
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fanos, han resultado ser debidas a unos grupos de | lacionados con la conducta y la motivación. en 
logos y los pro le y lizadas, situadas en el tallo encefálico. La región Las técnicas de Hess se han mostrado extremadamente útiles 
sJ, alizadas, ki - 
células bastante 10C 


das parece ser el hipotálamo. Esto quizá no para el análisis del papel del hipotálamo en el comportamiento. 
más importante de todas p ra que vimos en el Capitulo 10 que el Sin embargo, antes de asentar ninguna conclusión firme sobre este 
sea demasiado EA ed po el extremo anterior de las trabajo, hay que tener en cuenta una crítica profunda que se le puede 
hipotálamo P uede ña Ep de la motilidad viscerales. O sea que hacer. Esta es que hasta ahora no tenemos ninguna manera de saber 
columnas de la sensit a de esta parte del sistema nervioso —el si las regiones del hipotálamo estimuladas o destruidas por el elec- 
actúa como o que controla directamente el medio trodo de prueba, son en realidad centros de control genuinos, meras 
sistema nervios 


: E caracteristica lógica del diseño del encéfalo, el que «estaciones de paso» O simplemente haces que corren de un centro 
piro pe controlan las respuestas destinadas a equilibrar el a otro, aún por descubrir. 

«nic interen estén situados en la región del a estre- 

chamente relacionada con este «milieu». E ES 12.5 El hambre y la sed 

por lo tanto, algunos de los trabajos llevados a cabo sobre esta 


parte del cerebro. La primera tendencia que se localizó con el método descrito 


anteriormente, fue la «sensación de hambre». Se puede mostrar 
que después de la destrucción de un par de núcleos situados hacia 
24 Una técnica para estudiar las el centro del hipotálamo —los núcleos ventro-mediales (VM)— los 
12. na . animales de experimentación se convertían en «comedores obli- 
«tendencias» del comportamiento gados». Este carácter también se ha observado alguna vez en los 

seres humanos que tienen un tumor en esta región, | 
Algún tiempo después del descubrimiento de estos centros de 
la «saciedad», se descubria su contrapartida, los centros del «hambre». 
La destrucción de estos centros, localizados a cada lado de los nucleos 
VM, hacía que los animales de experimentación dejasen de comer 


El primer trabajo que-abrió este campo importante de.la inves- 
tigación fisiológica se debe en gran parte a W. R. Hess. La tooniga 
que Hess perfeccionó, consistía en la implantación de electrodo 
en el hipotálamo de animales de experimentación. Hess primero 
mostró que después de haberse recuperado de la operación, los 


y si no se les alimentaba a la fuerza, podían dejarse llevar a la muerte, 
animales eran todavia capaces de moverse bastante libremente en aun teniendo de todo, | | : 
su jaula. Si los electrodos se conectaban a un estimulador adecua O Estos hallazgos sugieren que los centros hipotalámicos, relacio- 
mediante un cable flexible (Lámina XV (a) ), se podía estimulas nados con el hambre están conectados de la manera indicada en la 
el cerebro como y cuando lo desease el experimentador. Despues 1g. 12.1. 

de una serie de experimentos, se sacrificaban los animales y era 


La figura muestra que los núcleos VM inhiben normalmente 
núcleos laterales (reacción 1) cuando el contenido de glucosa 
“ la sangre desciende por debajo de un cierto umbral, esta inhibición 


e suprime. Los núcleos laterales envían entonces descargas siguiendo 
(reacción 2) las vía 


entonces posible decir por la investigación histológica de su cerebro, los 

dónde habian estado insertados exactamente los electrodos. l 
Utilizando estas técnicas, Hess pudo demostrar un cierto PET 

de respuestas distintas de comportamiento ante la estimulación Ce 


d s que activan la necesidad de buscar comida y 
las diferentes partes del hipotálamo en animales plenamente cons- peogerirla, Está claro que un esquema de éste tipo explicaría muy 
cientes. De estas respuestas, las más chocantes sean quizá las rela- e los hallazgos experimentales anteriormente descritos. También 
cionadas con la conducta para alimentarse y beber, con las respuestas > carian el hallazgo adicional de Hess de que la estimulación del 
«lucha/huida», con el sueño y con el comportamiento sexual. = ` ~Potálamo lateral hace que los gatos coman vorazmente. Y 
Además de estimular eléctricamente el hipotálamo, también €s | | 

posible destruir pequeñas regiones por electrocoagulación. Los de- in ie 4 id d, B. K. y Brobeck, J. R. (1951), «Hypothalamic control of food intake 
fectos del comportamiento, resultantes de estas lesiones, también han nd cats», Yale, J. Biol. Med., 24, 123-140. 
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Núcleo ventromedial (YM) 
Núcleo lateral 





——> Excitación 
—— Inhibición 


Fic. 12.1 Esquema de los centros hipotalámicos relacio- 
nados con el hábito alimenticio. El hipotálamo está dibu- 
jado como si se viese desde arriba o desde abajo. Explicación 
en el texto. 


| Muy cerca, o quizá entremezcladas con las células que controlan 
la sensación de hambre, están las células que controlan la sensación 
de sed. La electrocoagulación y/o la estimulación del hipotálamo 
lateral y ventromedial afecta con frecuencia la sed, igual que hemos 
visto que afecta al hambre. 





12.6 Lucha o huida 


Se sabe desde hace tiempo que el hipotálamo se halla profun- 
damente implicado en las respuestas de lucha o huida de los ani- 
males ante una emergencia. Esto podía ya esperarse en el terreno 
anatómico, ya que estas respuestas están producidas en gran parte 
por la descarga del sistema nervioso simpático. Este sistema cons- 
tituye una de las divisiones principales del sistema nervioso autónomo 


parasimpático) y como tal está estre- 


(la otra es el sistema nervioso 
chamente ligado al hipotálamo. 


Las respuestas de lucha o de huida que podemos observar €n 
estros semejantes humanos, nosotros mismo! 
as experimentamos como sensaciones de ira y de temor, A n1ve 


mano estas sensaciones pueden acompañarse o no de descargas 


los animales y en nu 


hu 
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motoras apropiadas. Se da frecuentemente el caso de que el hombre 
moderno, luchando para vivir en estrecha relación con sus semejantes, 
encuentra necesario separarlas. Estas grandes emociones, expresión 
de un comportamiento reprimido, permanecen como suele decirse 
encerradas en nuestro «fuero interno», 
Con los animales de experimentación es relativamente sencillo 
mostrar el papel desempeñado por el hipotálamo en el comporta- 
miento agresivo u obediente. La extirpación de la corteza cerebral 
produce un animal capaz de mostrar una rabia «fingida». La palabra 
«fingida» en realidad está mal escogida. Los gatos y los perros 
decorticados responden con una rabia extrema, mordiendo y ara- 
ñando. No hay en ello nada de «fingido». El engaño viene en el 
estímulo con el cual aparece esta reacción extrema. Estos estímulos 
pueden ser bastante triviales, estímulos que el animal normal apenas 
notaría. Parece como si la extirpación de la corteza cerebral supri- 
miese una influencia depresora o inhibidora sobre el tallo encefálico. 
Efectos semejantes pueden obtenerse estimulando los animales 
en regiones apropiadas del tallo cerebral. Unas cuantas observa- 
ciones también han podido hacerse sobre pacientes humanos en el 
transcurso de operaciones quirúrgicas. La estimulación eléctrica de 
la_amígdala, que está estrechamente ligada al hipotálamo, ha pro-. 


ducido en los enfe 


-p-p > 


uc; rmos sensaciones de ansiedad o incluso de pro- 
fando terror e o nnne Pa 

_ Llevando el análisis a un nivel aún más fino ha sido posible* 
detectar células del cerebro medio que sólo. se activan cuando el 
animal de experimentación —en este caso el gato— muestra un 
comportamiento enfadado y viceversa, el estímulo de estas células 
produce un animal irritable, que escupe y bufa. 


12.7. El sueño 


TO otro fenómeno del comportamiento y :se cree que 
5s clado por centros del hipotálamo. Se piensa que existen 
OS: uno excitador y el otro inhibidor. A este respecto el | 
AS riar airal del sueño se parece al control del hambre y de la sed 
ad expuestos. Un centro inhibidor, que produce vigilia, 
nd Star situado en la parte posterior del hipotálamo, mientras 


mecaz, ece existir un. centro excitador en la región anterior. Este 
ISmo neurológico que indica que el sueño y la vigilia se pro- 


* Adams, D, B.. 


Midbra (1968), «Cells related to fighting behaviour recorded from the 


in central grey neuropil of cat», Science, 159, 894-896. 
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o entre las influencias inhibidoras y sstidors 
sonalo no es una mera descarga de Ls e 

la máquina, sino que posiblemente sea un estado naa le Ja 
e vid d ceba Una mayor discusión del sueño, que : des 
Tea pr número de investigaciones muy interesantes durante los 


últimos años, se hará en el Capítulo 16. 


ducen por el j 
sugiere que la s 


12.8 Reproducción 


inci influenciado 

rto factor principal que está fuertemente in jad 
Un cua del. hipotálamo es el sentimiento de la necesidad 
de reproducirse, La destrucción de ambos lados del hipotálamo 


álamo anterior. 

oa en el caso de otros centros hipotalámicos, el experimento 
puede hacerse al revés: en vez de destruir el centro, éste puede ser 
estimulado. Se han hecho varias observaciones interesantes al utilizar 
esta otra vía. Por ejemplo si se implanta una pipeta en el hipotálamo 
anterior de una rata hembra, y se inyectan cantidades ínfimas' de 
testosterona, se provoca un comportamiento sexual macho vigoroso 
y prolongado”. La rata hembra perseguirá y montará otras ratas 
hembras y proseguirá su intento mientras dure la hormona. Esto 
quizá sugiera que las vías neuronales responsables del comporta- 
miento productivo macho existen en el sistema nervioso de la rata 
hembra, y que sólo requieren ser activadas por la hormona apropiada 

en el sentido apropiado. o 
Otro tipo de trabajo que muestra la importancia del hipotálamo 
anterior para el control del comportamiento reproductivo, ha uti- 
lizado el gato doméstico como animal de experimentación. Es bien 
sabido que las gatas sólo quieren aceptar las proposiciones de 
macho durante un corto periodo del ciclo estrual. Este periodo 
receptivo puede relacionarse con el acumulo de estrógenos segre- 
gados por los ovarios. Por ello si se extirpan los ovarios, la gata 
, munca aceptará los ofrecimientos del macho. Sin embargo, si $ 
1 Implanta una pipeta conteniendo estrógeno en el hipotálamo anterio! 


1 Fisher, À. E. 210, 


(1964), «Chemi i i j , Amer. 
(Junio) 60-68. ), « Eno stimulation of the brain», Sci 


beis HA 
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de una hembra castrada, mientras dure la hormona el animal per- 
manece perpetuamente receptivo a los machos. La implantación de 
pi etas semejantes en otros sitios del encéfalo no tienen esta influencia 
sobre la receptividad de la hembra. 


12.9 La etología y el análisis-del 
instinto reproductor 


También el impulso reproductor ha sido estudiado con gran 
detalle por los etólogos. El modo de enfocar el problema por estos 
investigadores ha sido algo diferente de las investigaciones anterior- 
mente descritas, esencialmente de laboratorio. Se ha puesto un gran 
énfasis sobre el estudio del animal en su medio natural. Esto ha 
producido un gran número de observaciones meticulosas de los 
hábitos de animales tales como las gaviotas, las ọcas grises, y ciertas 
especies de peces y de insectos en sus «habitats» usuales. En años 
más recientes también se ha intentado abordar de un modo semejante 
el estudio de otros muchos animales, incluyendo varias especies 
de monos antropoides. Este enfoque de la «historia natural» comple- 
menta los estudios de laboratorio de neurofisiología y de psicología 
experimental. 

Tinbergen en los años cuarenta investigó el comportamiento 
reproductor del espino*. En su ya clásico estudio, pudo demostrar 
que este comportamiento instintivo estaba organizado de un modo 
jerárquico bastante preciso. El comportamiento se disparaba inicial- 
Ep por un fotoperíodo aumentado. Esto, presumiblemente altera 
e. > Bp hormonal del «milieu interieur», En respuesta a esto, el 
ae = hasta encontrarse en aguas más cálidas, menos profundas, 
patró a e El pez macho prepara un nido. La siguiente etapa del | 
én una es ado aportamiento depende de que penetre un pez hembra, 

qa o T gravídica adecuada, en el campo visual del macho; 
abultado mora cuando está listo para la cópula, posee un abdomen 
Posturas y toma una postura llamativa en el agua. Estas formas y | 
estimulado o eerísticas constituyen, según los etólogos una señal 
espinos ho Se pueden construir modelos bastante grotescos de 
mbras y mientras se reproduzca fielmente esta «gestalt» 


Parti ; > TOC lb 
cular, se disparará la etapa siguiente del comportamiento re- 


8 
Vé : 
Case Tinbergen, N. S., The Study of instinct, Oxford University Press, (1951). 
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e des “nbergen sugiere que la señal 
productor del macho. Lo bei Ergo Po (MLI), que «di- 
estimuladora activa Un e “ necesaria para un acto instintivo par- 
bera» la «energía pea lo del espino encontramos que el com- 
napar Vaeni? ? botado en el macho a la vista de una hembra 
portamiento Insta peculiar de nadar erráticamente, conocido 
apropiada, es un modo peculii éste es un ejemplo de patró 
como «danza en zigzag». Se dice que ste es un cjempl patrón 
de acción fijo —una compleja secuencia de movimientos que E pre- 
sentan en todos los miembros de una especie en presencia de una 
señal estimuladora particular. La danza en zigzag del macho ac- 
túa a su vez de señal estimuladora para la hembra. Como conse- 
cuencia se libera un patrón de acción fijo del repertorio de la hembra. 
Esto a su vez conduce a una etapa más del comportamiento instin- 
tivo por parte del macho, y así hasta que la hembra es inducida a 
idepositar los huevos en el nido y el macho en un acto consumatorio 
final los fertiliza. l 

Los etólogos ven así el comportamiento reproductor del espino 
como el encadenamiento de una serie de acciones y de reacciones 
por parte de los dos participantes. Cada paso es necesario para que 
se den los pasos siguientes, el mecanismo nervioso para cada paso 
está en el sistema nervioso del espino y sólo se activa cuando se 
presentan a los exterorreceptores la correcta señal estimuladora. La 
función biológica de este sistema es evidente, garantiza que los huevos 
fertilizados se depositen en la posición correcta, y que sólo intenten 
la copulación miembros de la misma especie. 

Aunque los etólogos han analizado en términos semejantes nu- 
merosos comportamientos instintivos en muchos animales, no in- 
tentan en general explicar sus hallazgos en términos reconocibles 
por los neurofisiólogos. Señales estimuladoras, mecanismos libera- 
dores innatos, patrones de acción fijos y energía nerviosa, tienen, 
presumiblemente correlativos en el sistema nervioso de los animales, 
pero cuáles son exactamente estos correlativos, no ha interesado en 
general al etólogo. Sin duda Tinbergen y otros han desarrollado un 






Danza en zig-zag 
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Hembra 


EAMKÁ Aparece 


n , 
aaa reed complejo, que igual que la astronomía de Conduce E E 
e pariencias», pero no ha sido capaz hasta aqu ges 2 Sigue 
id rminos de potenciales de acción y de transmisióP "aad dek nido. ramienia 
ar | oi e za» Entra en el nido 
didate as, a par fin una teoría física del cerebro, no cabe tembia. Smia 
observaciones de los etólogos hallarán una explicación Fertiliza <————— 9900 


más «profunda», i 


FIG, 12 


igual que la hallaron los epicicloides de Tolomeo 
locéntricas de Kepler, Sin duda podamos quizá 
este desarrollo. En el Capítulo 11 señalábamos 


en las elipses hel a 


e . 
| representa da Mportamiento sexual del espino. En la parte inferior de la figura está 
ver ya signos de 


$ «seducció a cadena de relaciones entre el macho y la hembra durante el pro 
te Study y que conduce a la fertilización de los huevos. De Tinbergen N (195 t » 
nStinct, Oxford University Press. o 


Digitolizado com CamScanner 


272 El cerebro 
de los movimientos de las patas de los 
anfibios habían conducido al concepto de neuronas marcadas en 
la médula espinal, que representaban los distintos músculos de la 
pata. Los patrones de acción fijos bien pudieran tener su base neuro- 
lógica en ciertas conexiones existentes y heredadas entre distintos 
grupos de estas neuronas «marcadas». De un modo semejante quizá 
las señales estimuladoras puedan hallar una explicación que surja 
de la neurofisiología de la percepción que desarrollaremos en el 
Capítulo 14. Allí veremos que ha sido posible mostrar que ciertas 
neuronas de la corteza visual responden al máximo con ciertas 
configuraciones geométricas presentadas al campo visual. Parece 
que no hay más que un paso desde esto a la activación de sistemas 
neuronales existentes, en respuesta a la presentación de ciertas 
«gestalt» perceptivas. Finalmente no es dificil imaginar alguna forma 
de «esquema de conexiones» neuronal, mediante el cual la activación 
de un grupo neuronal particular produciría la descarga de un cierto 
grupo de motoneuronas de la médula. Esta neurología hipotética 
explicaría así uno de los mayores hallazgos etológicos: la relación 
entre la señal estimuladora y el patrón de acción fijo. 


cómo el análisis del control 


12.10 Control remoto del comportamiento 
animal 


Volviendo del terreno de observaciones al laboratorio nos €n- 
contramos con experiencias a un nivel intermedio en las cuales se 
estimula el cerebro de un animal relativamente libre. La estimu- 
lación eléctrica del cerebro por los métodos desarrollados en el labo- 
ratorio de Hess requería como vimos antes en este capítulo, qué 
los electrodos implantados se conectasen mediante cables flexibles 
al estimulador. Pero algunos de los progresos importantes de la 
carrera del espacio han sido un cierto número de aparatos electro- 
nicos microminiaturizados. Por consiguiente, ha sido posible fijar 
receptores de radio diminutos a los animales de experimentación 
y de poder así activar los electrodos implantados mediante contro 
remoto. Así el experimentador puede examinar los efectos de 
estimulación del cerebro sobre el comportamiento de animales C2” 
paces de moverse libremente. 

Estas experiencias por control remoto han tendido a con 
los hallazgos hechos con la técnica de Hess. Así, por ejemp 


firma! 
lo el 
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estimulo de la región posteroventral del hipotálamo, hace que el 
animal presente un comportamiento agresivo. Sin duda, un animal 
uede ser «conducido» a luchar contra otro al estimular por control 
remoto esta región. | 

Delgado” refiere una experiencia en la cual se introducía un 
¡pequeño gato con electrodos implantados en su hipotálamo, dentro 
de la jaula habitada por un animal mayor. Al principio las relaciones 
entre los dos gatos eran amigables; sin embargo la radioestimulación 
del hipotálamo del pequeño gato, altera pronto la situación. Saca 
¡sus garras, gruñe y ataca a su compañero mayor, El último replica 
Y la lucha sigue hasta que se desconecta el estímulo. El animal más 
pequeño desiste entonces pero como es de esperar el ambiente ami- 
igable no vuelve a alcanzar el nivel anterior a las hostilidades. El gato 
mayor sigue mirando a su visitante más pequeño con algo de recelo 
y de aprensión. 

El comportamiento agresivo no sólo se puede iniciar con estos 
métodos. Se puede también inhibir. Se puede mostrar que la esti- 
mulación de los núcleos basales del cerebro (Fig. 13,4) tiene este 
efecto. Se ha encontrado que animales normalmente feroces, como 
los toros, pueden hacerse dóciles y abordables con esta técnica. Sin 
embargo, quizá la observación más siniestra sea la referida por 
Delgado*% en 1963. Relata cómo se insertaron electrodos en el 
núcleo basal del mono más «matón» de una colonia de monos. El 
circuito activador estaba dispuesto de tal forma que podía ser conec- 
tado al apretar un botón situado dentro de la jaula de los monos. Con 
el tiempo los otros monos de la colonia aprendieron a controlar 
la agresividad del que una vez fuera su jefe, presionando el botón. 
No tardó mucho tiempo en desaparecer de la colonia la «ley del 
Más fuerte», i 

Por supuesto, el comportamiento agresivo está con frecuencia 
muy estereotipado. En el caso del hombre, hablamos del individuo 
enfadado que «pierde el control de sí mismo». Con esto, implicamos 
que presumiblemente toma el mando el comportamiento instintivo 
preexistente. De un modo revelador afirmamos que el individuo 
dle es responsable de sus acciones. Es interesante nallar que se- 
Giit del comportamiento, que no hubiéramos creido estuviesen 

ipadas de este modo, en algunos casos tienen este carácter. 


N i Delgado, J. M. R (1964), «Free behaviour and brain stimulation», Int. Rev. 
eurobiol., 6, 349-449. ' | E F 
elgado, J. M. R. (1963), «Cerebral heterostimulation in a monkey colony», 
3 . . . 3 E 


Science, 141, 161-163, 


El Cerebro, 18 
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Así, Delgado refiere que la radioestimulación de e a a eos 
basales del cerebro del mono produce la siguiente F cii e 
acciones: «interrupción de las actividades o an e e la 
expresión facial, se vuelve hacia la derecha, se tiene so z an os pies, 
anda en posición erecta alrededor de la jaula, trepando al muro y 

suelo». Al desconectarse la estimulación «el 


¡descendiendo por fin al 
“mono vocalizaba una o dos veces, se mantenia sobre las cuatro extre- 


| midades, en actitud amenazante, abría su boca, agachaba ambas 
orejas, levantaba la cola, mirando iracundo a un mono en particular 
/ del grupo y por fin volvía a sus actividades normales». l 
Delgado halló que este repertorio de actividades podía provocarse 
cada vez que se mandaba un estímulo. En un caso el animal respondió 
de este modo unas 20.000 veces durante un periodo de dos semanas. 
Por supuesto esta secuencia de actividades es el resultado de la in- 
tegración compleja de un gran número de músculos de todas las 
partes del cuerpo. Más aún, esto no es un ejemplo aislado. Se pueden 
inducir otros repertorios del comportamiento mediante la estimula- 
ción de otras regiones del cerebro del mono. 


12.11 Auto-estimulación del hipotálamo 


Finalmente, en esta breve exposición de algunas de las bases 
fisiológicas de las motivaciones, tenemos que mencionar los intere- 
santes trabajos realizados sobre la auto-estimulación del cerebro. 
Vimos en el último apartado que es muy factible hacer que los ani- 
males se autoestimulen conectando el circuito activador con un 
interruptor en el interior de la jaula. Cuando se insertan los elec- 
trodos en ciertas áreas del hipotálamo se pueden realizar algunas 
observaciones muy interesantes. 

Por ejemplo, se puede mostrar que una vez que un animal ha 
¡aprendido a presionar el contacto para estimular una cierta región 
de su propio hipotálamo, resulta muy difícil hacer que no siga auto- 
horeca De hecho se han registrado hasta cinco mil pulsa- 
latas a DIE aka ei Más aún, se ha revelado posible Aaa 

EE rompen Dee A Ein, con el interruptor ene 
durante vendas pa modo semejante ratas mantenidas en ayu cd 
lador antes que ir Mo prefieren pulsar el circuito autoestim 
¡ 1a la comida!!. 


11 l | 
Olds, J. (1967), «Emotional Centres in the brain», Science Journal (Mayo), 81-92- 
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Estas experiencias y otras semejantes parecen mostrar que hay 
una región del hipotálamo anterior en la cual la estimulación eléc- 
trica produce una sensación de placer. Se dice de esta región bastante 
mal definida que constituye un «centro de placer» en el cerebro. 
Al contrario se consideran algunas áreas del hipotálamo posterior 
como centros de aversión. Ratas en las que se estimulan estas regiones 
llegan a realizar un gran esfuerzo para desconectar el estímulo. 

La comprensión del modo en que se hallan relacionado estos 
centros de «dolor» y de «placer» con los centros más determinados 
que controlan los impulsos anteriormente mencionados en este 
capítulo, no está en el momento presente muy avanzada. Los intentos 
de localizar estos centros anatómicamente hasta aquí han fallado. 
Así pues podemos concluir este apartado volviendo a poner el 
énfasis sobre la advertencia del apartado 12.4. Un punto crucial 
sobre el que todavía no se ha decidido consiste en saber si lo que la 
sonda del electrofisiólogo está penetrando realmente es un «centro» 
nervioso definido o si está meramente interfiriendo con vías ner- 
viosas, ya sean aferentes o eferentes que van de unas partes a otras 
del cerebro. 


12.12 La influencia de los centros 
«superiores» sobre el tallo 
encefálico 


. Para concluir este capítulo merece la pena recordar que muchos 
impulsos y muchos comportamientos instintivos que hemos consi- 
derado, son todos actividades altamente integradas y adaptables. 
unque como hemos visto, hay evidencias de que se originan en el 
¡Potálamo o en los núcleos basales del encéfalo, se exteriorizan sobre 
el fondo cambiante del medio que rodea al animal. Los patrones 
ra mportamiento, aunque estén estereotipados en sus principales 
bi idad son muy variables en el detalle. Hay un alto grado de flexi- 
condi - Y las respuestas se modifican para adaptarse a las diferentes 
. “CICIONES ambientales. Esto sugiere que también intervienen re- 
e Superiores del cerebro. En la Fig. 12.3 se resumen las com- 
Eia Interacciones que existen entre estas regiones superiores, el 
co encefálico y el medio interno. 

Fig. 12.3 muestra que la corteza cerebral tiene una influencia 


Digitolizado com CamScanner 





El cerebro 
276 












. ' pe z o kd . ` 

' a Corteza cercbral. `e, 
. . , e . a > e m E 

h , s > A > o ' o 


NA 


Hipotálamo | 
| v ] 
| 


1 / 


v 


Comportamiento 


Medio interno Estímulo sensoylal proce- 
dente del megio externo 


Feed-back Feed-back 


FIG. 12.3 Diagrama para mostrar cómo los centros hipo- 
talámicos que motivan el comportamiento quedan sometidos 
al «feed-back» resultante de este comportamiento. 


importante sobre los centros hipotalámicos que hemos venido expo- 
niendo. En el Capítulo 10 (apartado 10.7) vimos que el neocortex 
sufre un enorme desarrollo en los mamíferos y en el hombre en 
pa chlar Debido a esta gran expansión, las partes más antiguas 
N aak ore oaa algo por detrás. Sin embargo, estas regiones 
medio Doa en Sus antiguas conexiones con el tálamo y el cerebro 
hipocampo al lóbal dice que estas antiguas áreas de la corteza e 
El ulo piriforme, y el girus cinguli (encima del cuerp 

> en la Fig. 13.4) —junto con alguño de los núcleos basales, 


co í : 
mo la amigdala, forman una unidad funcional llamada el sistem? 


1wa m era 


Time ¡palabra límbico deriva de limbus_que DÍ bors 
o] - ASI pues el sistema límbico se concibe como situado €n’? 
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límite entre el telencéfalo y el tálamo. Por ello, está estratégicamente 
situado para influenciar los centros hipotalámicos que veíamos antes. 
De hecho algunas autoridades suelen considerarlo como el «ce- 
rebro visceral» y se sugiere con frecuencia, que la actividad de 
este sistema forma la base neurológica de nuestra experiencia emo- 
cional, o, como lo expresan tan gráficamente los americanos, de 
nuestras gut reactions. Por ello resulta apropiado, que este capítulo 
que comenzó con una referencia a la teoría freudiana, termine 
con una alusión a este substrato medio sumergido de las emociones. 
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r 
Capítulo 13 ZA CEREBRAL el origen de la vida como un suceso en la geoquímica; como el re- 
LA CORTE sultado de ciertas condiciones físicas actuando sobre ciertas cadenas 
DE LOS PRIMATES atómicas. El origen de la noosfera es también el resultado de una 
concatenación fortuita de entidades materiales; en este caso de cé- 
jülas nerviosas y en particular de las células nerviosas situadas en 
la corteza cerebral. 
~ Mientras que los químicos están empezando a comprender cómo 
pudieron surgir de novo organismos vivos a partir de substancias 
inorgánicas tan simples como el metano, el amoniaco, el agua y el 
dióxido de carbono, los neurobiólogos, todavía, aunque nos sor- 
prenda, no tienen casi la menor idea sobre los posibles orígenes del 
pensamiento simbólico —que es la esencia de la noosfera. Desde 
luego es fácil demostrar que la corteza cerebral se hace mayor y 
adquiere surcos más complejos a medida que se recorren los distintos 
grupos de los mamíferos, pasando por los primates, hasta llegar 
a un clímax en el hombre. Desde luego, tampoco es difícil pensar 
en hipótesis basadas en el comportamiento: el desarrollo y la inter- 
conexión de la mano y del ojo durante la vida arborícola, o.el uso 
de herramientas y de armas por algunas razas de monos privados 
13.1 El cerebro humano de su primitiva existencia silvestre —después de todo, una herra- 
mienta es un medio de alcanzar un fin, un fin que ha de éstar, pre- 
sumiblemente, de algún modo presente aunque sea simbólicamente, 


s : e ] i us Stanan -~ ~ . . . , . Š 
En el último capítulo hemos repasado los conocimientos dax Pero cuando intentamos profundizar, cuando intentamos vislumbrar 
sugieren que los motivos, los impulsos, quizá Sl lo “fálico una base para el pensamiento simbólico en la estructura detallada 
gicos de la emoción, sean en gran parte o e to Le “Y vimos del cerebro, nos quedamos perplejos. El tamaño de por sí no parece 
y de los núcleos profundos de los hemisferios cerebrales. roms ser un criterio. R. L. Holloway! señala un par de hermanos bantues 
en el Capitulo 10 que el tallo encefálico es una estructura an cuyas capacidades craneales eran inferiores a 561 g, muy por 
gran antigüedad. Por ello no puede sorprendernos, eo do debajo de los límites superiores de los cerebros de algunos póngidos, 
otros vertebrados más inferiores los mismos impulsos —mi al que podían sin embargo hablar y comportarse de un modo humano. 
hambr e, agresión, sexo e aey ae ia los hombres y constituy También se señalan frecuentemente los cerebros de Anatole France 
las raices de nuestras propias vidas Fan aa del tros ámimalél z me Turgenev, el primero con unos 1000 g. y el último con unos 
Sin embargo, en lo que los humanos d ieren de los otr cal D 8-3 a pesar de ello ambos fueron intelectualmente brillantes. 
es en su poder muy aumentado de raciocinio. Comparacos as * Un modo semejante, otros parámetros físicos tampoco nos 
otros órdenes de mamíferos, aún con otros primates, los huma revelan nada. Algunos animales tienen más células en su corteza 
han llegado a alcanzar un nivel completamente nuevo; ds que los humanos, y algunos animales tienen una relación 

a E ri e 
«Unico juez de la verdad, precipitado en un E leunos A sricarion mayor que el hombre. En la Tabla 13.1 damos 
error infinito gloria, burla, y tamiz del mundo.» Po atos comparativos. 

r tanto, parece posible que el paso del Rubicon cerebral, 


Teilhard de Chardin se refiere a este nuevo nivel habitado -P9 ] Como se dice a veces. el surgimiento de la humanidad del mundo 


1 
titatiy O loway, R. L. (1968), «Evolution of the primate brain: some aspects of quan- 
© relations», Brain Res, 7, 121-172. 
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TABLA 13.1 


Comparación del cerebro de algunos mamíferos 


a UE 12 Elefante 
Hombre | Chimpancé | Macaco Indio 


Peso de todo el encéfalo E A Aaa a PS EN 


Relución entre el peso del cerebro | oya 0,007 0,05 | 0,0015 | 0,008 | 0,005 | 0,015 


a. e a_a = - 
n m 

— A AAA s.m 

o e aal - 


y el del cuerpo 


2 O IA IDA O 


dadi sorteza de un hemisferio 
Area ce i 90,172 24,224 6940 16 


p 
— amaaa S A O a 1 


Relación entre el área de la corteza 
cerebral de un hemisferio y el peso 


0 
corporal (mm?/g) 0,8 (),4 0,23 ,04 
le células por mm? de 
Door ió 10,500* 21,500 6,900 | 30,K800/105,000|1 42.000 


Volumen de las mayores células pi- 
ramidales (células de Betz) (u?) 113,400 24.112 

Información tomada principalmente de Blinkov y Glezer, The Human Brain In Figures and Tables, 
Basic Books Inc., 1968, 


* Este es un valor medio. Algunos cerebros humanos son mucho más pequeños, Los enanos 
nanocefálicos, por ejemplo, tienen cerebros muy pequeños. Este tipo de enano está perfecta- 
mente proporcionado, nungque rara voz alcance un metro de altura, Por ello sus cerebros nunca 
pesan más de 400 g, Sin embargo estos individuos dominan los rudimentos del habla, un hecho 
Jamás realizado hasta aquí por un pongido, i 

Los microcefálicos, como tos hermanos bantues mencionados en el texto, adquieren una 
estatura adulta normal, pero tienen cerebros muy pequeños. Claramente, estos individuos 
poscen una proporción entre el cerebro y el cuerpo muy pequeña, Sin embargo una vez más 

„e desarrolla un habla rudimentaria y otros hechos sociales, 

Ll mayor cerebro de pongido registrado hasta ahora es el de un gorila, y tenía unos 750 g. 

(Holloway 1968). 

El mayor cerobro de todos es el que tiene la ballena uzul Balaenopterus musculus, Este pesa 

unos 6,800 & Sin embargo extá colocado en un cuerpo que pesa unos 5800 kg y por ello la pro» 

ad cerebro/cuerpo es bastante baja, 

formadon por proporcione batams ae EUA, Ya que os diferentes animales están 

porción también varía considerablemente Aeta Api UE AI 

a edad del animal, 


fle cio CH ( 5 Y ) | j ; 


4 


animal, se base en algún cambio cualit 
licas, debido quizá a un cambio cn | 
cerebro. Por ello veamos primero la h 


ativo en las conexiones sináp- 
a velocidad de desarrollo del 
istologia de la corteza. 


Gato | Rata | Ratón 


Foo | as wo | arj 2s [24 | o2 


La corteza cerebral de los primates se 


13.2 Histología de la corteza cerebral 


Si vemos una micrografía con pocos aumentos de la corteza 
cerebral (Lámina XVI (a) ), podemos ver que aparece estratificada. 
Las células parecen dispuestas en capas. Ha habido muchos debates 
sobre la realidad de estas capas. Viendo más de cerca el tejido, uti- 
lizando los mayores aumentos, el microscopio tiende a sugerir que 
la estructura laminar tan aparente en un cxamen superficial, pueda 
ser, como los canales de Marte, una ilusión. A pesar de esto, los 
neurohistólogos reconocen tradicionalmente seis capas de células 
en la corteza cerebral del hombre?. 

Las células son de muy diversos tipos, El famoso histólogo 
Lorente de Nó distinguió por lo menos sesenta tipos diferentes de 
neuronas en la corteza de la rata. D. A. Sholl* introdujo una simpli- 
ficación muy considerable (algunas autoridades piensan que dema- 
siado) reclasificando las neuronas corticales en tan solo dos clases 
principales. La primera de estas clases está formada por neuronas 
de pericarion cónico, y se denominan por ello células piramidales, 
La segunda clase está formada por células de pericarion casi esférico, 
del cual salen, adoptando una disposición radiada, numerosas pro- 
longaciones. De acuerdo con esto, estas células se denominan células 
estrelladas. En la Fig. 13.1 se muestran estos dos tipos principales 
de neuronas corticales. 

Sholl subdividió su clase de células piramidales en cuatro sub- 
grupos principales, basándose principalmente en la naturaleza de las 
ramificaciones del axón, De un modo semejante reconoció tres varic- 
dades de células estrelladas, que se distinguían también por diferen- 
clas axonales. En general, las células piramidales parecen ocupar la 
capa cortical más externa y la más interna, estando las células estre- 
ladas situadas en medio. 

Un subgrupo de células estrelladas parece tener una importancia 
"curofisiológica muy considerable. En este tipo“de neurona, el axón 
se bifurca poco después de haber abandonado el pericarion, para 
Ena peu, cierto número de larga, prolongaciones horizontales 
toda, erminan formando una apretada malla, en na de «costa», 

-Icando el pericarion y la colina axónica de las células piramidales 
(Fig, 13.2), | 
Ya encontramos un tipo de células semejantes al estudiar la 


2 
1909, Brodman, K., Vergleichende Lokalisatlonslehre der Grosshirnerinde, Leipzig. 


3 
Sholl, D, A., The Organisation of the Cerebral Cortex, Methuen, London, 1944. 
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Célula estrellada 


AG, 13.1 Dos tipos principales de neuronas que se encuentran 
en la corteza cerebral. a = axón, d = dendrita, La flecha señala 
la dirección en la cual está la superficie de la corteza, Nótese 
las espinas sobre las dendritas de la célula piramidal. 


corteza del cerebelo. Recordaremos que en este tejido se las llama 
«células en cesta» y que se ha demostrado que tienen una función 
inhibidora. Ahora se ha puesto en evidencia que existen células en 
cesta en todas las regiones de la corteza cerebral. Es muy interesante 
señalar que las células en cesta de la corteza del hipocampo tienen 
también una función inhibidora*. O sea, que la activación de la 
célula representada en la Fig. 13.2 inhibe las células piramidales. 


* Anderson, P., Eccles, J. C. y Lyning, Y. (1964), «Locati ic 
O a a Nes) & Y, , «Location of post-synaptic 
inhibitory synapses on hippocampal pyramids», J. Neurophysiol, 27, 599-619" 


La corteza cerebral de los primates mo 





Fia. 132 Una celula en cesta, El axón se ramitica y termina en forma de «cestas» 
que rodean e inhiben las células piramidales, a = axón, e. e, = célula en cesta, e. Pp. 
célula piramidal 


Y, bien pudiera haber varios cientos de éstas, alrededor de las cuales 
se entrelazan las terminaciones en forma de cesta de los axones, 
Es bastante lógico suponer que las células en cesta tienen también 
una función inhibidora en otras partes de la corteza cerebral. 

Si éste es realmente el caso, tiene importantes consecuencias fisio- 
lógicas. Veremos en el Capítulo 14, que hay muchas evidencias para 
mostrar que las áreas sensoriales de la corteza cercbral están organiza- 
das formando un mosaico de columnas funcionales, Estas columnas, 
que sólo han sido demostradas hasta ahora mediante técnicas elec- 
trofisiológicas, están dispuestas con su eje mayor en ángulo recto 
con la superficie de la corteza. 

El ejemplo mejor conocido de esta organización en columnas se 
Encuentra en la corteza visual del lóbulo occipital del cerebro. Aqui, 
las neuronas relacionadas con la información derivada de un área 
Párticular de la retina, están todas organizadas en una sola columna, 

asta ahora, la base histológica de esta organización funcional ha 
Permanecido oscura. La demostración de que existen células en 
vesta en cualquier parte de la corteza cerebral, sugiere, sin embargo, 
sl manera de formarse esta organización columnar. Podemos 
= eT que la excitación de las células piramidales de cualquier 
to de la corteza cerebral, conlleva, ria! sus trol 
vecina niente ramificados, la excitación e las células en ces 
nas, La excitación de estas células conduce, como muestra la 
l +. ná: a la inhibición de las células A AEOS, An 
' “2 excitación queda limitada a una columna más o menos estre 

a, Y situada perpendicularmente a la superficie de la corteza, di 
nel momento presente no está clara cuál pueda ser la significación 
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de una organización en columnas en las áreas no sensoriales F la 
corteza. Sin embargo, parece ser que el neocortex entero está or- 
mado por un mosaico de columnas funcionales que se superponen”, 


13.3 Lóbulos, surcos y núcleos basales 


El gran desarrollo de la corteza cerebral del hombre ha producido 
la aparición de grandes lóbulos, circunvoluciones y surcos (Lámi- 
na XVII). En los mamiferos más pequeños y menos adelantados, 
éste no es el caso. La corteza cerebral de los insectivoros, como el 
puerco espín y la musaraña, es lisa. El gran plegamiento de la corteza 
cerebral de los primates superiores, parece deberse, casi por entero, 
a las tensiones y a los stress fisicos producidos por su crecimiento 
en el espacio confinado del cráneo. 

Podemos preguntarnos, ¿por qué no crece la corteza en las tres 
dimensiones, como lo hace el tálamo, en los pájaros, por ejemplo? 
La respuesta a esta pregunta puede ser la construcción columnar de 
la corteza cerebral, descrita en el apartado 13.2. Si esta construcción 
es básica para la función cortical, entonces la única manera que tiene 
de aumentar su potencial, a medida que crece el cuerpo, y se hace 
más complejo su comportamiento, es aumentando el número de 
columnas. Esto sólo puede lograrse aumentando el área de la corteza. 
Pero el único modo de lograr esto en un cráneo cerrado es retorciendo, 
plegando y fisurando el tejido. 

_ Cualesquiera que puedan ser las razones funcionales, los anató- 
micos se han dado cuenta de que las cisuras y los lóbulos proporcio- 
naban unos puntos de referencia importantes y muy convenientes. 
De acuerdo con esto, se han asignado nombres a todas las cisuras, 

Surcos O lóbulos. Los principales lóbulos se denominan, según el 
hueso del cráneo que los recubre. La Fig. 13.3 muestra las posiciones 
de los lóbulos y de los surcos más importantes. 
m ear aT E ei que la corteza cerebral humana está dividida 
O tobulos principales. El lóbulo frontal constituye la parte 


anterior de la corteza y tiene ími : 
l como límite posterior al ntral. 
Detrás del surco centra] está 4 Dd 


te: situado el lóbulo parietal y é stá 
limitado por detrás por el sur í Mio. paneta! y este € 

3 , co parieto-o ; 
surco está el lóbulo occipita p ccıpital. Por detrás de este 


l. La parte 
debajo del surco lateral, forma el lóbulo Sail PR T 


3 M. L. Colonnier (1966), «Th 
> e Struct i . 
and Conscious Experience, editado por J N o oia 


e —— do 
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Surco pre- 


Surc 
central O central 


Surco post -centra] 













Surco parieto- 
occipital 
Lóbulo 
parietal 








Lóbulo 
frontal 





Lóbulo 
occipital 


Surco lateral 
Cerebelo 


FIG. 13.3 Lóbulos y surcos principales de la corteza 


ulos cerebral hu : 
muestra la parte izquierda del encéfalo. Compárese la figura con la Lámina XVI 


Además de estos lóbulos y de estos surcos, los neurólogos dis- 


ti . . 
ia muchos caracteres secundarios. Las eminencias situadas 
OS surcos más pequeños se llaman girus o circunvoluciones. 


Así, en la Fi i A oee emo 
> 8. 13.3, el girus precental está én 
Surco precentral Birus precent: tre el surco central y el 


Surco central y el 

una importancia 

encontrar los no 

Surcos descritos 
os d 


La a están situados, como vimos en el Capítulo 10. 


está 
unidos atados por una profunda fisura, a pesar de ello siguen 
cuerpo e su base, mediante un tracto prominente de fibras —el 

a del cer cd Este tracto de fibras garantiza que la mitad izquier- 
Capítulo e sepa lo que está haciendo la mitad derecha. En el 
experienci mencionaremos los interesantes resultados de algunas 


as en las que se secciona este tracto de fibras. De hecho, 
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Fisura longitudinal Cuerpo calloso 


Núcleo caudado 


Núcleo pálido 





Putamen 


Claustro 


ES SS 
ÍA C ES 
Amígdala cerebral | 
Hipocampo Tercer ventrículo 


FiG. 134 Sección transversal esquemática del cerebro humano para 
mostrar los principales núcleos basales. Explicación en el texto. V = 
ventrículo lateral. 


el cuerpo calloso no es el único medio de comunicación entre los 
dos hemisferios. Otro tracto de fibras, más pequeño —la comisura 
anterior—, conecta también los dos hemisferios. 

La Fig. 13.4 muestra también las posiciones de algunos de los 
núcleos basales del cerebro. Recordaremos (Fig. 10.11) que estos 
núcleos se originan por un desplazamiento hacia dentro de la corteza 
en desarrollo. Son islas formadas por cuerpos de células nerviosas 
rodeadas por miríadas de fibras. Los tres núcleos basales más impor- 
tantes del cerebro humano son el cuerpo estriado (formado por el 


núcleo caudado, el globus pallidus y el t la 
amiedala cerebral p y el putamen), el claustro y 


En capítulos ulteriores 
de algunos de estos núcleos. 


parten de las áreas 


S ié ) 
EE o ch que, además de esta mera función de unión, 10S 
“s regu'an y coordinan los impulsos motores originados 


en la corteza cerebral En es 
' te res noti a 
algo a la del cerebelo (apartado 10 su actividad nos recuerd 
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(b) 


Lámi 
ina XV, Estimulación del cerebro 
(a) La rata bla 


nca tiene electrodos implantados en una determinada región de su 
encéfalo. 


Pi Mediante conexiones apropiadas la rata puede estimular su propio 
9 Elo presionando la palanca que se muestra en la ilustración. (Según Olds, J. 

y ¿<trical Studies on the Unanaesthetised Brain, editado por Ramey, E. R. y 
oherty, D, S., Paul B. Hoeber Inc., New York, 1960.) 


P a . 

A hacerse que monos con electrodos crónicamente implantados actúen con 
hi . Secuencia precisa de andar-saltar-colgarse-volver al punto de partida. Para 
B explicación véase el texto. (Según Delgado, J. M. R., en The Physiological 


TH ha Mental Activity, editado por R. Hernández-Péon, Elsevier, Amsterdam, 
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13.4 El sistema de mantenimiento vital 
del cerebro 


Encerrado en la cápsula formada por el cráneo, el cerebro nece- 
sita la sangre que le llega por las carótidas y las arterias vertebrales 
para obtener su aporte nutritivo y su oxígeno, y para deshacerse de 
sus productos catabólicos. Quizá, el factor más importante de este 
sistema de mantenimiento vital, sea el aporte continuo de oxígeno. 
El cerebro almacena el oxígeno suficiente para tan solo diez segundos 
de actividad normal; si se interrumpe el aporte, las neuronas sufren 
daños irreversibles. Así, pues, para garantizar que cada parte del 
encéfalo reciba un amplio aporte de oxígeno, se ha desarrollado 

| una red muy compleja de vasos sanguíneos. Esta red se ve muy bien 
en la ilustración que sirve de contraportada de este libro. 

A pesar de que la concentración de oxígeno es, probablemente, el 

N factor más crítico del medio molecular del cerebro, la concentración 
N de otras moléculas tiene también una importancia considerable. 
9 Ya hemos señalado en el apartado 6.8, la influencia de las moléculas 

de alucinógenos. Linus Pauling* señala que el cerebro parece más 
ywsensible a pequeños cambios de la constitución química de su medio 
“y interno que cualquier otro órgano o tejido del cuerpo. Pauling cree 
_ que muchos disturbios mentales, y en particular la esquizofrenia, 

Ay pueden ser causados por una deficiencia química de la sangre que 

baña al cerebro. Dicho con otras palabras, cree que las deficiencias 
mentales tienen una base semejante a estados como el escorbuto o la 
pelagra, los cuales, a principio de siglo, se demostró que eran debidos 

AS a la falta de cantidades muy pequeñas de ciertas vitaminas. Así, pues, 

„la curación de ciertos tipos de enfermedades mentales podría conse- 
guirse haciendo que la sangre que riega al cerebro contenga una mezcla 
óptima de moléculas adecuadas. Pauling denomina este enfoque de 

la curación de las enfermedades mentales terapéutica ortomolecular. 

El sistema vascular no sólo proporciona al cerebro una solución 
cuidadosamente equilibrada de moléculas vitales, sino que también 
hace que los parámetros fisico-químicos del medio interno cerebral 
estén ajustados delicadamente. En el Capítulo 12, señalamos que, 
eN en uno de sus aspectos, el cerebro podía ser considerado como el 
a corteza cerebral computador de un homeostato. Se puede mostrar que el órgano que 

tiene que ser regulado por este homeostato, es, principalmente, el 

Propio cerebro. El cerebro, es el órgano que principalmente se 


== i > $ 
e 
A 


4 
$ C DA Sd » 
| hr aa = ` ¡e 
EZ AS NA 





a) En i a hi 
(a) ia e aprecia bien la estructura característica del neocortex con sus 
pas. En las regiones más primitivas de la corteza cerebral, como por ejem- 


plo en el hipocampo, sólo pueden recon Fre ; iO 1 
08, ocerse f ó 
The Organization of the Cerebral Cortex, Min a DATE a afecta cuando cualquiera de los parámetros del medio interno se 
(b) Neuronas piramidales y estrell AM | i l ; 
crografía. éblo puede ps n nap de la corteza cerebral del gato, En esta mi- g Pauling, L. (1968), «Orthomolecular Psychiatry», Science, 160, 265-271. 


por 100 de las neuronas presentes en la prepa- 


ración. El índice representa 200 u. (Según Sholl, D, A., The Organization of the | 


Cerebral Cortex, Methuen 
and Co. Ltd., 1956,) | El cerebro, 19 
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A : i todos hemos experi- 
sus límites preestablecidos. Sin duda, tod El 
sale de P la confusión mental general 


mentado el delirio, las alucinaciones y i 
e acompañan á la fiebre, o sea, que acompañan un aumento de la 
cima de los límites apropiados. Lo 


temperatura sanguínea por en tes 
nism ámetros del medio interno. Para dar 


“mismo ocurre con los otros parame ) 
un solo ejemplo de lo que en realidad es un tema fascinante de la 
fisiología, estudiaremos la regulación de la presión sanguinea. Está 


claro, que la distribución de oxígeno y de sustancias nutritivas al 
cerebro entero depende principalmente del mantenimiento de una 
presión sanguín 


ea adecuada en los vasos que irrigan al cerebro. 
De estos vasos, los más importantes son las dos arterias carótidas 
comunes que ascienden a cada lado del cuello. En el ángulo de la man- 
díbula, cada una de estas carótidas comunes se divide en dos. Una ra- 
ma, la carótida interna, lleva la sangre al cerebro, mientras que la otra, 
la carótida externa irriga la parte externa del cráneo y la cara. En la 
pared de las carótidas comunes, justo antes de dividirse, se encuentran 
receptores sensibles a la presión sanguinea. Si la presión de la sangre en 
las carótidas comunes desciende, estos receptores señalan inmediata- 
mente este hecho a un centro nervioso del bulbo. Este centro —el 
centro vasomotor— regula la presión sanguínea controlando la fre- 
cuencia de los latidos cardiacos, el diámetro de billones de arterias 
repartidas por toda la economía, y la cantidad de sangre almacenada 
en «reservorios», tales como el bazo. Al saber que la presión sanguínea 
está descendiendo, este centro actúa inmediatamente para compensar 
la caída. Por consiguiente, la presión de la sangre sube hasta que los 
receptores carotideos quedan satisfechos. Sin embargo, es posible 
engañar estos receptores. Si se aprieta el cuello justo por detrás del 
ángulo de la mandíbula, señalan el aumento de presión al centro 
vasomotor. Este centro actúa de acuerdo con esto, de modo que la 
presión sanguínea desciende. El cerebro no recibe sangre y nos 
sentimos desfallecer. 
a > a E puede darse como respuesta a causas 
tores ea gue A rn transitorio de presión en los reo 
arterias de las pd A eberse a la obstrucción de una o de más 
interrampido el pas i Pi en la contraportada, de modo que queda 
cerebro normalmente irrigada y o a pan de 
de su suministro vital de la ¿moco hina desconecta! r 
puede deberse a la o a y muere. La obstrucción arena 
vaso (trombosis cerebral), a e un coágulo de sangre en la luz 0€ 
(hemorragia cerebral), o A pss ruptura de las paredes de la arteria 
de la arteria debido a la » nalmente, a un estrechamiento progresivo 
arterioesclerosis. Está claro, que cuanto mayo! 


| 
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sea la arteria obstruida, mayor será la extensión de cerebro que queda 
sin aporte sanguíneo, y las consecuencias serán tanto más catastrófi- 
cas. Se dice de los individuos que sufren estas catástrofes vasculares, 
que sufren un ataque cerebral. 

Estudiando cuidadosamente los territorios irrigados por las 
principales arterias cerebrales, es posible sacar algunas conclusiones 
sobre las funciones de los distintos lóbulos de la corteza cerebral. 
Es posible relacionar las irregularidades del comportamiento pre- 
sentadas por el hombre y los animales de experimentación tras de 
una oclusión vascular de esta clase, con el territorio cerebral lesio- 
nado. Por ejemplo, la oclusión de la arteria cerebral media, que va 
por el surco lateral (Fig. 13.12), lesiona áreas extensas del lóbulo 
temporal y del lóbulo parietal. Nos encontramos con que los pacientes 
que sobreviven, sufren con frecuencia un defecto permanente en el 
habla, que llega a veces a la afasia completa. De acuerdo con esto 
podemos concluir, que el territorio de la arteria cerebral media 
incluye la parte del cerebro responsable del habla. Estudiaremos 
con más detalle la «corteza del habla» en el apartado 13.7. 


13.5 Las áreas de proyección primaria 


El análisis de la función de los diversos lóbulos y circunvoluciones 
de la corteza cerebral, ha sido llevado a cabo mediante una gran 
variedad de técnicas. La más importante de éstas ha sido la obser- 
vación detenida de los efectos de las lesiones y de la estimulación 
eléctrica, sobre el comportamiento. En los animales de experimenta- 
ción se pueden extirpar porciones de la corteza, y pueden insertarse 
electrodos de un modo semipermanente. En el caso del hombre, y, 
por supuesto, la corteza cerebral humana tiene un enorme interés, 
Se pueden hacer observaciones clínicas de los efectos de las lesiones 
o de la cirugía sobre el comportamiento. Además, como veremos 
en el apartado 13.7, pueden examinarse las correlaciones entre el 
comportamiento y la estimulación eléctrica del cortex humano. 
Sin embargo, aquí hemos de dar un toque de atención, el mismo que 
dimos en algunos sitios del Capítulo 12. Los efectos sobre el comporta- 
miento, consiguientes a la destrucción o a la estimulación de una 
parte del sistema nervioso, no localizan necesariamente el centro que 
controla el efecto evocado o el que falta, en este punto. 

' Sin embargo, parece probable, que esta restricción tenga menos 
Mportancia cuando consideramos las principales áreas de «proyec- 
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ante el estudio, en el Capítulo 12, = los 
: imi ban los impulsos. La evidencia 
lámicos que controlaba 
e e ación realmente se detiene en la corteza cerebral es 
a D i or que en el caso del hipotálamo. Las áreas de proyección 
ES de la corteza cerebral, sobre las cuales se pro- 


imaria son regiones ; , 
se información recogida por los órganos sensoriales del orga- 
iso En estas áreas es donde se confecciona un mapa o un modelo 


del medio del animal, ya sea el medio interno o el medio O 
Además de estas áreas sensoriales (aferentes), existe Ca a 
área motora (eferente) bien definida. Las posiciones de las de e 
proyección primaria, sensoriales y motoras, de la corteza cerebral 


humana, se muestran en la Fig. 13.5, 


ción» cerebrales, que dur 






ESE Area motora 
Area somatoestésica 

ADOS A aa 
Área auditiva 


A Area visual 


FiG. 13.5 Las áreas de proyección primaria en el cerebro humano. 
Para la explicación ver el texto. 


en E de muestra que hay cuatro áreas de proyección primaria 
pliegue» al Tres de éstas, están relacionadas con «el des- 
° a Información recogida por los órganos receptores y 


Otra actúa de 4 ; 
parten. área de mando para los impulsos motores que de ella 


¡ +93 
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Cóclea 





FIG. 13.6 Proyección de la cóclea sobre el lóbulo temporal de la corteza 
cerebral. La figura muestra que una vibración de alta frecuencia (A) está 
representada hacia la parte posterior del lóbulo, y que una vibración de baja 
frecuencia (Z) está representada hacia la parte anterior. 


La información visual se recoge en el lóbulo occipital. Como 
consecuencia, las lesiones de este área producen ceguera, aunque los 
ojos y los nervios ópticos funcionen perfectamente. Además, se 
puede mostrar que la proyección de la escena visual, tal como la 
recoge la retina, se hace sobre la corteza visual, de una manera muy 
precisa. Lesiones localizadas de la corteza producen puntos ciegos 
en la retina, localizados y predecibles. En el Capítulo 14, hallaremos 
una exposición más detallada de la corteza visual. 

El área auditiva primaria está situada justo por debajo del surco 
lateral, en el lóbulo temporal. Una vez más existe una representación 
precisa del órgano sensorial —en este caso de la cóclea— sobre el 
cortex. Recordaremos ahora, que, según el apartado 8,2, los tonos 
que difieren por su frecuencia producen la estimulación máxima en 
distintos puntos a lo largo de la cóclea. Los tonos de baja frecuencia 
tienen un efecto máximo hacia el apex, mientras que los tonos de 
alta frecuencia estimulan la base. Así, pues, la representación de la 
cóclea sobre el cortex tiene una importancia funcional considerable. 
Esto Significa que tonos que difieren en frecuencia, activan diferentes 
regiones de la corteza temporal. Por ejemplo, en el perro se puede 
Mostrar que cada octava está representada por una banda de corteza 
auditiva de 2 mm. Algo muy parecido puede evidenciarse en los pri- 
Mates. Sin embargo, la situación es mucho más complicada que lo 
que se muestra en la F ig. 13.6. De hecho, existen varias áreas auditivas 
en la Corteza temporal humana, y parece ser que la representación 
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rtida de un modo muy intrincado, en las áreas 
sucesivas. Por ello, la Fig. 13.6 sólo muestra muy esquematicamente 


R , ] del hombre. 
-cipal área auditiva del lóbulo tempora n 
bastante precisa en el área somatoestésica, o de la sensibilidad general, 


del girus postcentral. Esto se muestra en la Fig. 13.7, donde se ha 


está retorcida € inve 









I—Labio inf. 
Ì — Dientes, encías, mandíbula 


d 


è 





FIG. 13.7 Homúnculo somatocstési Í 
estêsıco. Según Penfield, W. G. y 
a e B. (1950), The Cerebral Cortex of Man: A Clinical 
y 0) Localisation of Function, The Macmillan Company, New York. 


dibujado r 
el de 
versal del culo) somatoestésico sobre una sección trans- 
as lena: en la región del girus postcentra] 
las áreas relativas del las distintas partes del homúnculo, indican 
| &rus postcentral dedicado a la aferencia senso- 


A P 
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rial procedente de esa parte. La información recibida por las neuronas 
corticales del girus postcentral, está relacionada principalmente con 

la temperatura y el tacto, y con los músculos, articulaciones y tendones 
Inmediatamente por delante del surco central, en el girus pre- 

| central, se encuentran las neuronas corticales relacionadas con la 
iniciación del movimiento muscular. Por ello, este área se conoce 

como área motora general. Su organización topográfica, como 
muestra la Fig. 13.8, es muy semejante a la del área sensitiva general, 
antes descrita. Las áreas del girus precentral, relacionadas con el 





FIG. 13.8 Homúnculo motor. Según Penfield, W. G. y Rasmussen, 
E. B, (1950), loc. cit. 


— 
o 


ë : 7 í ñ 
ntig] de diferentes partes de la anatomía, varían de tamaño, apro- 
e sadamente del mismo modo que lo hacían las del girus postcentral. 
mos de señalar que tanto las células nerviosas del girus precentra] 
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tadas con la mitad opuesta del 
las del postcentral, están conecta: ta di 
EDO Así pues la estimulación del girus precentral del hemisferio 
izquierdo produce el movimiento de los músculos apropiados del 


lado derecho del cuerpo. 


? 


13.6 Vías nerviosas que parten y que 
llegan a las circunvoluciones pre 


y post-centrales 


En el Capítulo 14 estudiaremos detalladamente la percepción 
visual y auditiva. En ese capítulo haremos un resumen de las vías 
nerviosas tomadas por las fibras sensoriales procedentes de los 
órganos de los sentidos para llegar a la corteza visual y a la corteza 
auditiva. En este apartado nos limitaremos a una descripción de las 
vías nerviosas que conectan la sensibilidad general y las áreas motoras 
con la periferia. 

La Fig. 13.9 muestra que la información llega al girus postcentral 
siguiendo una cadena de tres neuronas. 

De una manera semejante, una cadena de tres, o a veces solo de 
dos neuronas, conduce los mensajes desde el girus precentral a los 
músculos voluntarios. En la Fig. 13.10, se muestra el «diagrama de 
conexiones» de esta vía nerviosa. 

La figura muestra que las fibras nerviosas que abandonan el girus 
precentral, descienden por la sustancia blanca del interior del cerebro 
—formando el haz córticoespinal—, y se cruzan a nivel del bulbo. 
Unas pocas fibras no sufren esta decusación. En general, estas neuro- 
nas (las motoneuronas superiores) sinapsan con una interneurona y 
ésta a su vez contacta con la motoneurona inferior. Existen algunas 
pl ca organización: a veces, la motoneurona superior 

ona loor e con la inferior. En todo caso, la es? 
órgano efector Sin bs E i E 7 n ia e que e 
soma o la zona dendr pargo, la Fig. 13.10 muestra también que € 
ritica de la motoneurona inferior está también 


se Originan en las re, cientes al sistema extrapiramidal. Estas fibras 
cerebelo. Son res E subcorticales del encéfalo, incluyendo € 
Ponsables del ajuste de la señal a nivel de la moto- 
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FIG. 139 Vías sensoriales que van a la corteza somatoestésica. 
a receptor de dolor/temperatura, R, = receptor del tacto/presión. Las 
en punteado entre la sección de la médula espinal y la sección del bulbo 


i 

T€presentan las fib j ési i 

| ras nerviosas somatoestésicas que ascienden por la s i 
planca de la médula. j P jiii 


ur e . > . . 
Ona inferior, según la actividad desplegada en ese momento 


ne 

en otr OS siti 

. S1 j i 

inter tios de la musculatura corporal. Es decir, que existe una 


near ión compleja de PEPS y de PIPS sobre el soma de esta moto- 


Ona terminal. El resultado integrado de este flujo de actividad 


Digitolizado com CamScanner 


29 





El cerebro La corteza cercbral de los primates 


; e-central cb À 
Hup p: todo este intrincado cómputo neuronal que se transmite finalmente 


Motoneurona superior 
lo eie pa a los órganos efectores. 


motora formando parte 
de la vía piramidal 








La motoneurona superior 13.7 El habla y las áreas interpretativas 


pasa a la otra mitad del 


SNC a nivel del bulbo Además de las áreas de proyección primarias antes descritas, los 


hemisferios cerebrales de los mamíferos poseen áreas indiferenciadas 
en el sentido de que no tienen una función motora o sensorial. Wilder 
Penfield ha señalado, que comparado con otros mamíferos, el cerebro 
del H. sapiens tiene una gran profusión de estas áreas. Esto se debe, 
en gran parte, al enorme desarrollo del lóbulo frontal, temporal y 
parietal en el cerebro humano. Penfield y sus colegas han demostrado 
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la «vía final común». Por esta vía es por donde sale el resultado de 


FIG. 13.11 Areas relativas de corteza 
«indiferenciada» en la rata (a) y en el 
hombre (b). Las áreas de proyección pri- 
maria están marcadas igual que en la 
Fig. 13.5. La corteza olfativa está dibu- 
jada en negro y la «corteza indiferencia- 
da» en blanco. Adaptado de Penfield, W. 
(1966), «Speech, perception and the un- 
committed cortex» en Brain and Conscious 
Experience; editado por J. C. Eccles, 
(a) Springer-Verleg, Berlín. 


Fibras de la vida 
extrapiramidal 





I 

I 

l 

| 

I 

i 

i 

I 

i 
Fibras sensoriales de  , los reflejos espinales 
los reflejos espinales ọ ` N AE 

e 


Motoneurona inferior 





Músculo voluntario: 


Lac ooo 
ae: 
Bosa 
AY 


FIG. 13.10 Vía nerviosa motora del girus pre-central. La figura mues- 
tra que la motoneurona más inferior se halla sometida a los impulsos 
nerviosos que se originan en muchas localizaciones distintas. No sólo 
está afectada por las fibras que se originan en el girus precentral y que 
descienden por la vía piramidal, sino que también está influenciada 
por las fibras de la vía cxtrapiramidal, que se originan en el cerebelo 
Aa pit Os, Además de estas influencias centrales, la motoneu- 

interior está también expuesta a los impulsos que llegan a la 


méd iti 
A ula espinal por las fibras sensitivas de los nervios espinales. Todas 
as influencias se integran en 


Por ello se suele llamar al axón 


H 
H 


í ' Fibras sensoriales de 





(b) 
que las áreas indiferenciadas de estos dos últimos lóbulos están de- 


IC: y € ., 9 
electroquímica inicia o inhib , o al habla, a la percepción de la imagen corporal y de las rela- 
ello, se dice a y be un impulso que recorre el axón. Por | es espaciales, La Fig. 13.11 muestra las áreas relativas de la «cor- 


veces s . teza i : 
que el axón de la motoneurona inferior constituyó “aà indiferenciada» en la rata y en el hombre. 
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as de Montreal han llevado a cabo muchos 
obre la corteza indiferenciada del lóbulo 
tal. Estas investigaciones estan recogidas 
o en 1963”. Todos estos estudios fueron 
raban de epilepsia. 
dad, conocida en el mundo antiguo 
como la «enfermedad sagrada». A los contemporáncos de Hipó- 
crates les tuvo que parecer que el paciente sufría, sin duda, un cas- 
tigo de los dioses. En su forma mas espectacular, el «ataque» epilép- 
tico consiste en una pérdida repentina de conciencia, y la victima 
cae al suelo, profiriendo frecuentemente un grito. Seguidamente, 
aparecen unas poderosas contracciones de la musculatura corporal. 
En la mayoría de los casos, el ataque está precedido por un «aura» 
característica. Esto quiere decir que el paciente está avisado de un 
ataque inminente por una sensación bastante específica: ésta puede 
ser visual, auditiva u olfativa o bien puede ser una mera sensación 
nauseosa o de adormecimiento. No es difícil comprender porqué 
creyeron los antiguos que había algo sobrenatural en esta enfermedad. 
Sin embargo, Hipócrates, en el trabajo citado en la Introducción, 
defiende que la epilepsia no se debe más a una intervención sobrena- 
tural que cualquier otra «enfermedad de la carne». Mantiene que la 
enfermedad se debe a un mal funcionamiento del cerebro, del mismo 
modo que las otras enfermedades se deben a un mal funcionamiento 
de las otras partes del organismo humano. Vemos, pues. que Hipo- 
crates es un expositor precoz del punto de vista defendido en este 
libro. El cerebro es un mecanismo ni más ni menos «sobrenatural» 
que cualquier otra cosa del mundo material. El adelanto de nuestros 
conocimientos durante los dos milenios y medio que han pasado 
desde que fueron escritos los tratados hipocráticos tan solo nos pêr- 
miten fijar más exactamente la naturaleza de la disfunción que pro- 
duce la epilepsia. La enfermedad parece deberse a regiones localizadas 
de tejido cerebral anormalmente activo. Estas hacen de focos, a partir 
de los cuales puede extenderse el amplio fallo neuromuscular. Sin 
embargo, aún hoy en día, nuestros conocimientos distan mucho 
de ser completos. Las causas de la actividad anormal son oscuras: 
Sin embargo, una manera de tratar la epilepsia es quitar la region 
T del cerebro, o sea, suprimir el tejido epileptógen 
€ las operaciones hechas precisamente con este fin, ha S! 


Penfield y sus coleg 
estudios fascinadores sot 
temporal y del lóbulo parie 
en un largo trabajo publicad 
hechos en pacientes que se Ope 

La epilepsia es una enferme 


7 a 
Visual poe oiek y Phaner Perot (1963), «The Brain's Record of Auditory and 
perience. A Final Summary and Discussion», Brain, 86, 595-697. 





La corteza cerebral de los primates 


donde Penfield y sus colegas de Montreal han podido realizar sus 
importantes observaciones. 

Primero, Penfield pudo demostrar que pacientes a los cuales se 
les estimulaba eléctricamente el lóbulo temporal o el occipital, referían 
sensaciones rudimentarias bastante mal definidas. Por ejemplo. 
la estimulación del lóbulo occipital producía en los pacientes una 
sensación de rayos de luz coloreada, mientras que la estimulación 
a lo largo de la fisura lateral producía una sensación de ruidos sin 
sentido. 

La estimulación de las regiones posteriores de los lóbulos tempo- 
rales y de ciertas partes de los lóbulos parietales y del frontal, arrojaba, 
sin embargo, un resultado muy distinto, A primera vista, parecía como 
si esas áreas fuesen «silenciosas», es decir, sin correlación experi- 
mental a la estimulación eléctrica. Por otro lado, se sabía, desde el 
siglo xIx, que la lesión, o enfermedad, de la parte superior del ló- 
bulo temporal producia deficiencias en el habla. Desde luego, 
las lesiones más graves producen una pérdida completa del habla 
(atasia). Asi, pues, Penfield pensó en mostrar a su paciente un objeto 
familiar, por ejemplo, una mariposa, mientras estimulaba esta región 
del cortex, y halló que el paciente era completamente incapaz de 
decir cuál era el objeto. Sin embargo, en cuanto se retiraba el electrodo 
estimulador, el paciente era capaz inmediatamente de dar el nombre 
correcto, y explicaba con alivio que «había intentado encontrar la 
palabra «mariposa» y que sólo había encontrado «polilla». El uso 


Fig, 13.12 Principales áreas del habla 
en la corteza cerebral humana. Las áreas 
en punteado indican la posición de las 
regiones anteriores y posteriores del ha- 
bla. Además hay otra pequeña área (no 
representada en la figura) sobre la su- 
perficie dorsal del cerebro inmediata- 
mente por delante del surco precentral, 
La línea punteada delimita aproximada- 
mente el territorio de la arteria cerebral 
media. Según Penfield, W. y Perot, P., 
(1963), «The brain's record of auditory 
and visual experience —a final summa- 
ry»— Brain 86. 595-697, 


de esta técnica ha permitido a Penfield señalar las áreas corticales 
del habla (Fig. 13.12). La técnica tiene también una importancia 
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derable, ya que garantiza que la excisión de la 
na no produzca un paciente afásico. 

abla sólo se desarrolla en un hemisferio cerebra] 
_el hemisferio dominante. En la mayoría de los seres humanos, 
éste es el hemisferio izquierdo. Sin embargo, s1 se produce la destruc- 
ción de la región del habla en el hemisferio izquierdo antes de los 
diez o doce años, el hemisferio no dominante puede suplir esta función. 
En este caso, el niño sólo está afásico durante un año ly dos. Si la 
destrucción se produce en el adulto, en este caso la afasia es perma- 
nente. Estas observaciones son muy similares a algunos experimentos 
sobre la corteza visual del gato, expuestas en el apartado 14.7. 

Sin embargo, el área homóloga de la región del habla, en el 
hemisferio no dominante, no permanece sin ninguna función. Se 
puede mostrar que este área está relacionada con la interpretación 
de las relaciones espaciales y con la imagen corporal. Penfield des- 
cribe un caso en el que una bala había lesionado este área produciendo 
epilepsia. La supresión del tejido dañado curó la epilepsia, pero el 
enfermo quedó incapaz de orientarse. En cuanto doblaba la esquina 
de su calle y no veía su casa, se perdía sin remisión. 

Pueden aprenderse muchas más cosas sobre esta parte del hemis- 
ferio no dominantes, mediante la exploración cuidadosa con electro- 
dos. Por ejemplo, se encuentra que la estimulación de este área 
produce con frecuencia un recuerdo detallado de los tiempos pasados. 
Tenemos que ser cuidadosos en nuestras interpretaciones de estos 
resultados, ya que la evidencia sugiere que la estimulación eléctrica 
de estas áreas corticales inicia la producción de impulsos en otras 
partes del cerebro. Desde luego, la excisión de las regiones donde la 
estimulación produce vivas alucinaciones, no suprime la memoria’. 

En el trabajo al cual ya nos hemos referido, Penfield y Perot dan 
muchos ejemplos de los intensos recuerdos experimentales asociados 
con la estimulación de estas áreas del cortex. La experiencia se suele 
E de una sensación de familiaridad, de una sensación de 

JA vu. momento revivido puede ser una canción, o una orquesta 
tocando; también puede ser una escena visual —un gimnasio del 
Colegio del paciente— y hombres luchando?. Si b xtraño 
que no puedan inducirse mediante el lo daca eerdas 
experimentales a lante el electrodo del cirujano recuerdo 

parte de los visuales o auditivos. Pero, como señala 


8 
abe da a o el neurocirujano espera localizar la región cortical respon- 
electrodo y la ia a Afortunadamente, la correlación entre la posición 0€ 
anuncia generalmente un ap ente de que está notando la sensación particular quë 
n Ataque, permite al cirujano localizar su excisión. 


quirúrgica consi 
corteza epileptoge 
La región del h 
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Penfield, la vida del hombre está ocupada por una gran multiplicidad 
de experiencias no auditivas y no visuales. Hace aritmética mental- 
mente, come, bebe, defeca, hace el amor. Hasta aquí no se ha recogido 
ninguna de estas facetas de la existencia del hombre, cuando se estimu- 
la la corteza. 

A la conclusión que llega Penfield, después de más de mil opera- 
ciones cerebrales, es que la estimulación de la corteza activa una 
porción errante de la memoria del paciente. Sin embargo, el flujo 
pasado de conciencia, almacenado de este modo, es muy restringido. 
Está limitado a «periodos de visión o de escucha de las acciones y de 
la conversación de los otros y a periodos de oír música». Los detalles 
de los recuerdos evocados de esta manera tienen una intensidad aluci- 
nante. Son mucho más profusos que los evocados por la memoria 
voluntaria. Además, la experiencia recordada, parece desplegarse 
a su ritmo original. 

Podemos imaginar que la corteza intepretativa, como la región 
dedicada al habla en el hemisferio dominante, es lábil e indiferenciada 
en el infante. Penfield y Perot sugieren que mientras que la región 
del habla forma palabras y frases, cuando se quiere hablar, la corteza 
interpretativa proporciona la experiencia pasada para compararla 
con la experiencia que llega en un momento dado. Es decir, que la 
corteza interpretativa guarda un plano o un modelo del mundo, para 
compararlo con el mundo percibido por los órganos de los sentidos. 
Ya nos hemos encontrado con este concepto general de plano o de 
modelo en el cerebro, en los capítulos anteriores, y lo examinaremos 
mås detalladamente en los últimos capítulos de este libro. 
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Capítulo 14 
PERCEPCIÓN 


«Percibir: recibir por mediación de los sentidos, comprender con la mente; darse 


cuenta de; observar, comprender.» 
Shorter Oxford Dictionary 


«Para el sentido común, parece obvio que lo que percibimos son “cosas”.» 
BERTRAND RuUssELL. An Enquiry into Meaning and Truth 
Pelican Books, Harmondsworth, Middlesex 1962, pág. 110 


«... nunca llegamos ante un acto de percepción con una mente enteramente en blanco; 
sino que siempre estamos en un estado de preparación, o de expectación debido a 
nuestra experiencia pasada.» 
ABERCROMBIE, M. L., The Anatomy of Judgement 
Hutchinson London 1960, pág. 54 


14.1 Hacia una definición de percepción 


ir a la en que cuando llegamos al tema de la percepción, 
reino meno de de ve ra firme de la fisiología y que entramos en € 
¿Qué puede En e la metafísica y de la psicología introspectiva. 
iando en los pe a teoria fisica del cerebro, que hemos estado estu- 
de la «comprensió, a capítulos de este libro, de la «observación. 
mente eienen | e lo que es «darse cuenta de», o de tener «una 

ocuparse de estas de pal Por otro lado, si no es capaz ' 
ultades, nos sirve de poco, ya que éstas son al- 
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unas de las propiedades más características y más importantes de 
los cerebros Superiores. En lo que primero pensamos al pedir una 
explicación de cómo funciona el cerebro es precisamente en esto; 
si nuestra teoría física fallase aquí, fallaría en todo. 

Está claro, que en los últimos capítulos de este libro, donde estu- 
diamos la percepción, la memoria y la conciencia, nos enfrentamos 
cada vez más al gran cisma que sacude la unidad de enfoque del 
mundo moderno: el cisma cartesiano que separa la res cogitans de la 
res extensa, que separa la mente de la materia. Sin embargo, podemos 
evitar temporalmente la presión de este problema, metiendo todas 
nuestras preguntas y nuestras investigaciones en la parte del cisma 
correspondiente a la res externa. Este es el modo de llegar a la teoría 
del comportamiento. Sin embargo, esto es sólo una solución temporal. 
Todos nosotros somos seres conscientes: este hecho es ineludible. 
Las relaciones entre mente y materia no están resueltas, sino tan solo 
almacenadas, en la teoría del comportamiento. Lo veremos más 
adelante, en el Capítulo 17. 

La actitud de la teoría del comportamiento está bien caracterizada 
en el título de un libro importante publicado en 1921. Psicología del 
Otro*. Lo que tenemos que tener en cuenta es el comportamiento 
de los otros organismos —animales o humanos. Los partidarios 
de esta teoría creen, y la mayoría de los fisiólogos están de acuerdo, 
que este comportamiento puede explicarse con los términos de la 
neurofisiología, que hemos estado repasando en los capítulos ante- 
riores de este libro. Es decir, que no necesitamos utilizar conceptos 
«extraños» tales como «mente» o «conciencia»?. Estas cosas, si es 
que son cosas, no han sido nunca detectadas con el escalpelo del 
anatómico o el electrodo del fisiólogo. Son causas «ocultas» innece- 
sarias, y en la mejor tradición científica, supérfluas. 

Nuestro programa será, por lo tanto, volver a definir «percepción», 
«memoria», «conciencia», etc., en términos de comportamiento del 
Organismo. Una vez hecho esto, el fisiólogo podrá buscar, del modo 
acostumbrado, la maquinaria responsable del comportamiento. 

Or lo tanto, veamos si podemos llegar a una definición de percepción, 
Para poder abrir este tema al análisis fisiológico. 

emos señalado en la introducción de este capítulo, que lo que 

creemos corrientemente que percibimos son las «cosas». También 


l P . . 
1921, Meyer, M. Ds Psychology of the Other One, Columbia Mo. Missouri Book Co., 


" Véase también en relación con esto Gilbert Ryle, The Concept of Mind, Hut- 


ch i y ` ' 
lnson's University Library, London, 1949. 
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Jizamos corrientemente la noción de percepción cuando hablamos 
uti A las relaciones que existen entre las cosas. Por lo tanto, 
de Ape lo ee entendemos por «cosas»? La mayoría estaremos 
e lA paa a Wisdom? cuando define una cosa como amasijo 
de características, relacionadas entre sí, de una manera esi y a 
' dera. F. G. Worden Jo expresa de otra o e : 
l u... los órganos receptores extraen de las energias (am ia es) 
` fluctuantes, ciertos patrones invariables que significan objetos y 


: 4 
relaciones» `. l l o 
El concepto importante aqui €s el de «patrón». Percibir. es reco- 


nocer un patrón, bien sea Un patrón de propiedades que caracteriza 
una «cosa» O UN patrón de relaciones entre Jas cosas. Esto es una 
ecuación atractiva para el seguidor de la teoría del comportamiento, 
Todos hemos oido hoy día hablar de aparatos artificiales que reco- 
nocen patrones: por ejemplo, la mayoría sabemos que los extraños 
números escritos sobre nuestros cheques son «leidos» por el computa- 
dor del banco. Y, desde luego, no tenemos que introducir factores 
«fantasmáticos» como la mente o la conciencia en la maquinaria relati- 
vamente simple utilizada por los bancos. Por ello, nuestra tarea 
al tratar de comprender la fisiología de la percepción, es la de tratar 
de comprender cómo es capaz la computadora cerebral de reconocer 


patrones. 


14.2 Percepción táctil 


Según Aristóteles, el sentido fundamental en el hombre y en los 
animales es el sentido del tacto. «Todos los otros sentidos» —*> 
cribe—*, «como, por ejemplo, el olfato, la vista y el oido, perciben 
a través de un medio, pero donde hay contacto inmediato, el animal, 
si no lo siente, será incapaz de evitar algunas cosas y de tomar otras, 

y, por lo tanto, se verá incapaz de sobrevivir». Esta creencia, de 
luego, ha persistido hasta nuestros días. Estamos convencidos de qué 
la prueba final de la realidad de algo es la prueba del tacto. Habıtua 
re nos creemos capaces de distinguir entre una persona y pe 
sentido del 4 entre un puñal y un «puñal de la mente», mediante e 
acto. Si no podemos tocarlo, nos inclinamos a creer 9} 


3 Wi f 3. 
isdom, J., Problems of Mind and Matter, Cambridge University Press, i 


* Worden, F . in 
Physiol, Roco y o, “Attention and auditory electrophysiology”, Prog": 


* Aristóteles, De Anima, 437*15 
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lo percibido es una «falsa creación, procedente de un cerebro caben- 


turiento». i , 
A pesar de esto, trabajos experimentales recientes han arrojado 


dudas sobre esta firme creencia. Es posible demostrar, que en el 
hombre, la vista es el sentido dominante. En vez de ser el tacto el 
-ue educa y confirma la vista, como creyeron Berkeley y otros muchos, 
hay evidencias considerables para mostrar, que las cosas son, en 
realidad. bastante distintas. En las situaciones experimentales en 
las que el sentido del tacto del sujeto difiere con lo que ve, por ejem- 
plo cuando lleva varios tipos de lentes distorsionantes, su decisión 
última es la de creer lo que ve antes de lo que siente. La percepción 
visual cautiva y domina la atención del sujeto”. 

A pesar de ello, la percepción táctil puede ser muy elaborada. 
Cualquiera que haya visto un ciego examinando un objeto que no 
le es familhar, se dará cuenta de este hecho. Lord Adrian nos da 
una buena idea de esta complejidad en el párrafo siguiente. «La 
gran dispersión y el gran entremezclado de las ramas terminales de 
las fibras sensoriales», escribe? «significan que un toque sobre la 
piel enviará mensajes a la médula espinal siguiendo muchas vías. 
Donde éstas terminen habrá un foco de actividad correspondiente 
al punto tocado y una zona de menor actividad a su alrededor. Asi 
pues el patrón de excitación cutánea se reproducirá más o menos 
fielmente, y si una u otra fibra sensorial se inactivase, ello no afec- 
taria seriamente la reproducción del patrón. El patrón es a la vez 
espacial y temporal. Quizá sea el aspecto temporal el más impor- 
tante para el reconocimiento del objeto. Las importantes superficies 
sensoriales nunca se comportan como pantallas receptoras estáticas. 
En el animal intacto, un toque que difiera de la gama esperada de 
Contactos, despertará inmediatamente movimientos exploratorios 
mediante los cuales pueda palpar el objeto, como por ejemplo ocurre 
cuando se mueve algún objeto puesto sobre la mano, de manera 
ia > patrón que recibe el cerebro esté formado por señales de los 
de 5 Ores táctiles y de los que muestran el movimiento y la posición 

os dedos. Cualidades como la rugosidad y la suavidad, la dureza 
aa tra, sólo pueden juzgarse mediante una combinación del 

e pon y espacial.» l aa adis: ie Dat 
cepció denio nos señala varios puntos importantes : a P i 
general, y la percepción táctil en particular. Por ejempio. 


6 
96-104 É L. y Harris, C. S. (1967), «Visión y tacto», Scientific American, Maya, 


7 . . 
1534, Adrian, E. D. (1950), «Sensory Discrimination», British Medical Bulletin, 2 
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Lámina xvi, 


Algunas figuras «imposibles» 


(a) Dibu; ; 
| ) ojos de figuras tridimensionales que no podrían existir en el mundo «real» 
egUn Gregory, R. L., Eye and Brain, Weidenfeld and Nicolson, 1966.) 


| b 

| i rarobservador se «espera» a que el cuarto sea rectangular, y su suelo esté pa- 

| pls techo, etc. Por ello tiene la ilusión de que el tamaño de las figuras di- 

| a e un modo absurdo. (Según Ittelson, W. H.. The Ames Demonstrations in 
“ception, Princeton University Press, 1952.) 
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la información que llega, se compara con un patrón E ectaciones, 
ón es un proceso activo. Esta caracteris ica general de 
mi a señalada por Abercrombie en la frase citada al 
MS de este capítulo. El patrón de expectaciones procede de 
la experiencia pasada. La cuestión de cuál es su re física, 
al ser la cuestión de la naturaleza física de la memoria, la dejaremos 
para el capítulo siguiente. Otra característica gener al de la per cepción 
sensorial, señalada por Adrian, es que el patrón espacial de excita- 
ción recogido por el órgano sensorial, está cartografiado o modelado 
en el cerebro. La representación y el patrón excitador no son nece- 
sariamente isomorfos, como veremos más detenidamente en los 
siguientes apartados. Las características que tienen una mayor im- 
portancia biológica ocupan áreas del mapa cerebral mayores que 
su extensión real. El mapa representa por lo tanto la significación 
biológica del patrón del estimulo. Puede compararse a esos mapas 
demográficos que distorsionan las estructuras geográficas, para fa- 
cilitar al demógrafo los aspectos que le interesan particularmente. 
Vimos en el Capítulo 13 que la información táctil y propiocep- 
tiva se envían al área de la sensibilidad somática, en el girus post- 
central del cortex. El análisis cuidadoso de este área mediante micro- 
electrodos, ha mostrado que las neuronas están organizadas en co- 
lumnas o cilindros?. Estas columnas están orientadas perpendicu- 
larmente a la superficie de la corteza. Las neuronas de cada columna 
se activan por la estimulación de, aproximadamente, los mismos 
campos receptores periféricos (Capítulo 8). Además, todas las neu- 
ronas de una columna responden al mismo tipo o modo de estimu- 
lación: temperatura, presión, etc. Ya hemos señalado una base 
histológica posible para una columna «fisiológica» en el apartado 
13.2, Hay que resaltar el hecho de que hasta aquí, la evidencia de 
unidades de acción columnares, en la corteza cerebral, sólo ha podido 
obtenerse mediante técnicas fisiológicas. 


14.3 Percepción auditiva 


n > Si es muy semejante al sentido del tacto. La 
silar de la cóclea (Capítulo 8) puede considerarse como 


una ti . 
vuelta 2 o extremadamente sensible. Von Bekesy ha dado la 
a ogía y ha demostrado que la mayoría de las propie- 


* Mountcastle 
s , W. B. : l 
neurons in the cat's sensory BR «Modality and topographic properties of single 


X», J. Neurophysiol, 20, 408-434. 
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dades de la membrana basilar se dan, a gran escala, y de un modo 
relativamente insensible, en la piel, por ejemplo del antebrazo?. 
La membrana basilar difiere de la piel de nuestros brazos porque 
es lo bastante sensible como para responder a variaciones diminutas 
de la presión atmosférica. Así, las sucesivas compresiones y rarefac- 
ciones de la atmósfera, nos aparecen en forma de sonido, mediante 
nuestros oídos. 

En el Capítulo 8 vimos la manera que tiene la cóclea para detectar 
las ondas sonoras en la atmósfera. En el Capítulo 13 vimos que la 
información sensorial procedente de los oídos se analizaba última- 
mente en los lóbulos temporales de la corteza cerebral. Sin embargo, 
el nervio auditivo no viaja sin detenerse hasta esta región del cortex. 
De hecho se detiene en cuatro estaciones intermedias (Fig. 14.1). 







“ . . Corteza auditiva 


>, Cuerpo geniculado 
/ medial 


z - FĂ 
Collícul us ; 
inferior 1 Y); 


$ r , 
j Núcleo olivar 





Cóclea Núcleo coclear 


FIG. 14.1 Esquema para mostrar la vía auditiva. Sólo 
se muestra la vía principal. La figura indica que hay fibras 
que parten del núcleo coclear y del colliculus inferior hacia 
el lado contrario del encéfalo. 


9 
Von ed , , ión, 
Psychol RA Si (1959), «Similarities between hearing and skin sensations 
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rmación del estado de la membrana 


. y clear situado en el techo del 
basilar, p asan primero DO e núcleo, la información se transmite 
a vía E núcleo olivar, el colliculus inferior y el 
A aa ci se han hecho progresos considerables 
en el análisis del mensaje a nivel de las distintas apo la 
Fig. 14.1. Lo primero que estudiaron varios investiga ses ue la 
actividad neuronal en la propia cóclea. Nomoto y sus cola oradores 
han podido demostrar que se da un tipo de inhibición lateral en las 
fibras nerviosas auditivas*. Es decir, lograron demostrar que, en 
ciertos casos, la respuesta de una fibra nerviosa a un tono puro 
quedaba inhibida cuando se hacía sonar un segundo tono puro, 
adecuadamente elegido. Estos investigadores pensaron que esta 1n- 
hibición tenía lugar a nivel -coclear y que era esencialmente similar 
a la inhibición lateral que, como vimos, desempeña un papel tan 
importante en la fisiología de la retina. En la Fig. 14.2 se muestra 
el tipo de respuesta obtenido por Nomoto y sus colaboradores. 

La existencia de inhibición lateral en la cóclea tiene una impor- 
tancia fisiológica considerable. Recordaremos que, según el Capi- 
tulo 8, el oído diferencia los distintos tonos detectando el sitio en 
el cual la membrana basilar sufre la mayor deformación. Sin embargo, 
el sonido produce una deformación muy compleja de la membrana 
basilar, y si no hubiese un mecanismo como la inhibición lateral, el 
sitio de máxima oscilación sería muy difícil de detectar. El hecho 
mismo de que el oído humano pueda ser educado para distinguir 
frecuencias tan parecidas como 1000 c/s y 1003 c/s implica algún 
medio de afinar la localización. Por supuesto, este medio, como vimos 
en el caso del ojo compuesto del Limulus, está muy bien suministrado 
por el mecanismo de la inhibición lateral. 

Cuando se sigue el mensaje auditivo encontramos con que Se 
elabora aún más. Por ejemplo, Greenwood y Maruyama**, han 
mostrado que las células del núcleo coclear que respondían a una 
nota pura, se hallaban rodeadas por un área de inhibición. Con 
una baja intensidad de estimulación, un grupo equeño de neuronas 
activadas está rodeado por una pobl ea poq røa 
está inhibida. Conforme se v a oiya , 

a aumentando la intensidad del tono 


Las fibras que llevan la info 


2 Nomoto, M., Su | 
¿M., Suga, N. y Katsuki, Y. 
of il auditory nerve fibres in the mo 
reenwood, D. D. y Maru ama 
areas of the auditory neurons in the a 


(1964), «Discharge Pattern and inhibitl0l 
nkey», J. Neurophysiol., 27, 768-787. 

1965), «Excitatory and inhibitory respon 
ar nucleus», J, Neurophysiol., 28, 863-892. 


— o. 
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11,3 kc/s (77dB) (a) 


11,3 kc/s (77 dB) : 
0,8 kc/s (80 dB) c) 


11,3 kc/s (77 dB) (d) 
0,8 kc/s (75 dB) 


100 msecs 


PARA 


FIG. 14,2 Respuesta en una fibra nerviosa auditiva del 
mono a una mezcla de tonos puros. En (a) y (b) se muestra 
la respuesta de la fibra nerviosa a tonos puros de una fre- 
cuencia de 11,3 y 0,8 kc/s. En (c) y (d) está representada 
la respuesta de la misma fibra nerviosa ante una mezcla 
de estos tonos, el tono de 0,8 kc/s sólo suena durante el 
periodo de 100 m/sec. indicado en la figura (dB = decibelio). 
Simplificado de Nomoto, M., Suga, N. y Katsuki, Y. 
(1964), «Discharge pattern and inhibition of primary audi- 
tory nerve fibres in the monkey». J. Neurophysiol, 27, 
768-787. 


Puro, va disminuyendo el tamaño, de la población celular inhibida. 
No resulta difícil ver que esta organización está bien adaptada al 
reconocimiento de patrones auditivos. Los varios componentes de 
un sonido complejo están representados en zonas distintas de exci- 
tación en el núcleo coclear; el tamaño de estas regiones excitadas 
simboliza la intensidad de cada componente. 

Sin embargo, el núcleo coclear no es el destino final de la infor- 
Mación auditiva en el cerebro de los mamíferos. Como muestra 
la Fig, 14.1, las fibras nerviosas del núcleo coclear siguen hacia la 
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es etapas intermedias 
+. do por lo menos por tr ` 
corteza auditiva, pasta iei de estudios sobre las neuronas de 


jerto n l UE 
Se han hecho un Cl “va. Muchas de estas investigaciones se han 


j eza audi | > 
la prop” do el estudio de la respuesta de las unidades corticales 
on suaves o a clicks súbitos. Pero, como han señalado ** Whitfield 


y Evans, estos estímulos son bastante ng dea ma a 

i rmalmente en un ambiente au itivo forma por clicks 
siai NG o por tonos puros mantenidos! Más bien al contrario: 
a i medio natural, un animal tiene que intentar a 
patrones sónicos complicados, que varian cera mi O 
y de intensidad. Para comenzar las investigaciones sobre el problema 
del reconocimiento de patrones auditivos, Whifield y Evans exami- 
naron la respuesta de las células de la corteza auditiva a sonidos 
modulados en frecuencia. 

Un sonido de frecuencia modulada (FM) es aquel en el que la 
frecuencia varía durante la duración del sonido. En los casos más 
sencillos la frecuencia puede aumentar o disminuir de una manera 
continua. Whitfield y Evans mostraron que la respuesta de las cé- 
lulas corticales a un sonido de FM no podía predecirse de ninguna 
manera sencilla, partiendo de su respuesta a tonos puros de fre- 
cuencia constante. Veremos más abajo que este hallazgo es análogo 
al resultado de algunos trabajos muy interesantes sobre el recono- 
cimiento de patrones en la corteza visual. 

Se demostró que hasta un 10 por 100 de todas las neuronas cor- 
ticales que respondían a sonidos de FM no respondían en absoluto 
a los tonos fijos. Aún más, se vió que era posible distinguir tres 
clases distintas de estas unidades de FM. Una clase estaba formada 
por células que sólo respondían a sonidos cuya frecuencia iba aumen- 
tando. Una segunda clase sólo respondía cuando la frecuencia iba 
disminuyendo. Una tercera clase contenía las células que, como los 
hombres del Duque de York, no eran enteramente de las de arriba, 
m enteramente de las de abajo, sino que respondían a una FM de- 
Pa : A Saos suero de su gama de frecuencias y a una FM 
las cespuesias ara a e de su gama. En la Fig. 14.3 se muestran 

Los tesultadorde Se a Pe de neuronas corticales. 
neuronas auditivas son nio della rad oia e 
estímulo, como la orientación de. tanto el movimiento (FM' aP 
arriba o hacia abai e este movimiento (ya sea hac 

abajo). Como hemos señalado antes. esta caracte- 
> 


'2 Whitfield, I. 


C 
neurons to stimuli of ieia 


changing SA F. (1965), «Responses of the auditory cortex 


uency», J. Neurophysiol., 28, 653-672. 


ó tjs 
Percepción : 


Q 


YH a aunk ~ 


Intensidad —— 





B. F. A.F. B.F. 
Frecuencia 


A. Fi 7-B. F, A. F: 


Fic. 14.3 Respuesta de las neuronas de la corteza auditiva del gato a sonidos de 
FM. Las flechas en la figura indican que en (A) sólo se obtenía una respuesta cuando 
la frecuencia del tono aumentaba, mientras que en (B), sólo aparecía respuesta cuando 
la frecuencia iba decreciendo. En (C) aparecía respuesta a una frecuencia decreciente 
dentro de la gama superior de frecuencias y a una frecuencia creciente dentro de la 
parte inferior de la gama. Para más explicación ver el texto. A. F. = alta frecuencia, 
B. F. = baja frecuencia. Según Whitfield, I. C. y Evans, E. F. (1965), «Responses 
o a cortex neurons to stimuli of changing frequency», J. Neurophysiol, 28, 
55-672. 


rística, nos recuerda las unidades de la retina y de la corteza visual. 
El análisis del reconocimiento de patrones en la corteza auditiva, 
ha sido llevado a un estadio más avanzado por Suga!?, Este inves- 
tigador ha examinado la corteza auditiva de los murciélagos, capaces 
de dirigirse por el eco. Probablemente todos los mamíferos utilizan 
su sentido del oído, hasta cierto punto, como un medio para evaluar 
la distancia y la dirección. ¿Quién no ha observado a un gato o un 
perro afinando sus orejas para localizar un sonido extraño? Con 
los murciélagos, sin embargo, el uso del oído como receptor de dis- 
tancia ha alcanzado un máximo en su evolución. 
No existe nada en el mundo auditivo que corresponda al sol. 
o hay ninguna fuente imparcial que bañe todos los objetos en 
sonido. Lejos de los centros de la civilización humana, el mundo 
es predominantemente un lugar tranquilo. Así pues para poder 
utilizar sus oídos como receptores de distancia efectivos, cualquier 
animal tiene que fabricarse su propio sonido. Y por supuesto, esto 
E Precisamente lo que hacen los murciélagos. Las diferentes clases 
e Murciélagos, producen diferentes clases de «sonidos orientadores»; 
pe familiares murciélagos insectívoros de Europa y Norteamérica 
n un «chillido» con una frecuencia característica modulada. 


13 
echo-] Suga, N. (1965), «Functional properties of auditory neurons in the cortex of 
Ocating bats», J. Physiol., 181, 671-700. 
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s de estos chillidos, los murciélagos son capaces 
entro de cuartos oscuros con cuerdas colgadas 
acrobacias necesarias para atrapar 


Atendiendo a los eco 
de volar sin chocar d 
v de llevar a cabo las notables 


al vuelo polillas, moscas y mosquitos. 


Los chillidos de FM de los murciélagos suelen empezar so- 
ar de milisegundos después, sobre 
unos 45.000 c/s. El porqué tienen que estar modulados en ereis 
estos sonidos orientadores de los murciélagos, todavía no está bien 
establecido. Probablemente existan ciertas ventajas. Una de estas 
puede deducirse del siguiente hecho físico. Se sabe que los objetos 
que tienen un tamaño parecido a la onda incidente no son demasiado 
capaces de reflejar la onda, sino que más bien dispersan su energía. 
Estas características físicas se muestran en la Fig. 14.4. 


eS 





(a) (b) 


FIG. 14,4 Reflexión de ondas. En (a) las ondas sonoras se reflejan sobre 
una superficie, grande en comparación con su longitud de onda. Aquí 
d cumple la regla familiar de que el ángulo de reflexión es igual al ángulo 
ii En (b), las ondas chocan con un objeto cuya dimensión es 
de n a su longitud de onda. En este caso no existe una 
veh £cción de propagación de las ondas; en vez de ello, las ondas 

arias se irradian en todas las direcciones alejándose del obstáculo. 


Pero i , i 
cional Ar tud de onda de un sonido es inversamente propo! 
la longitud Nr E a mayor es la frecuencia, menor e 
ds a. Asi pues, al emiti seri encia 

que van de 90 kc/s a 45 pues, al emitir una serie de frecu 


kc/s— el murciélago hace que no solo 105 
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objetos grandes, sino también los pequeños reflejen un eco adecuado. 
Además si el murciélago pudiese detectar la gama de frecuencias 
que dan una reflexión adecuada, sería capaz de estimar el tamaño 
mínimo del objeto. Evidentemente, esta información tendrá un valor 
considerable para el comportamiento del animal durante la caza. 
Toda esta información ha de ser tratada por el sistema auditivo 
del animal. 

Suga, en su estudio electrofisiológico de la corteza auditiva del 
murciélago, pudo distinguir seis tipos distintos de células. Cada uno 
de estos tipos respondía, para utilizar el término introducido en el 
apartado 8.6, a una característica «disparadora» diferente del medio 
auditivo. Por ejemplo, un tipo respondía a tonos de FM sin tener 
en cuenta en qué sentido (ascendente o descendente) se modulaba; 
otro tipo mostraba una fuerte preferencia para responder a uno 
u otro sentido de modulación, otro tipo respondía a tonos de FM 
débiles, pero no a los fuertes; un cuarto tipo de neuronas sólo res- 
pondía a tonos puros, y no se activaba ante tonos de FM, aunque 
el barrido de FM incluyese el tono puro. Empezamos pues a ver 
cómo el complejo patrón auditivo que incide sobre el oído del mur- 
ciélago es descompuesto en un mapa o modelo, en la corteza audi- 
tiva. Podemos especular que cuando este mapa de actividad «encaja» 
con un patrón cerebral preestablecido, se inicia un cierto patrón 
de respuesta. Quizá el murciélago haga la compleja maniobra final 
para coger la mosca al vuelo. 

El patrón preestablecido, mencionado en el párrafo anterior 
puede ser heredado, o quizá aprendido, o, como probablemente sea 
el caso del murciélago, tenga algo de ambos. Tendremos que hablar 
algo más en el Capítulo 15 de las posibles bases físicas de la memoria. 
Pero antes de entrar en este tema fascinante y controvertido, veamos 


j bari intensamente investigado del reconocimiento del patrón 
al. 


14.4 Percepción visual 


Ca Quizá debido a los antecedentes arborícolas del hombre (ver 
E Pitulo 10), la vista desempeña un papel predominante en la for- 
ación del mundo perceptible del hombre. Desde luego, según 
odwell*%, más del 90 por 100 de nuestra información del mundo 


9 
~ 


l4 
editad Dodwel, P. C., «Studies of the visual system», en New Horizons in Psychology, 
o por Foss, B, M., Pelican Books, 1966, p. 15. 
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j ticos. Por ello, no es sorprendente 
>r al ate plebe ra visual haya atraído a muchos 
investigadores, desde muchos campos A edente PRA 

Vimos en el Capitulo 8 que la información pert n O 
visual recibía una elaboración y una clasificaci o En cir en la 
retina. Sin embargo este procesamiento inicial e la información 
es tan solo una muestra de las operaciones mas extensivas que se 
realizan en el propio cerebro. Durante los últimos años se dan hecho 
algunos trabajos excitantes, sobre esta computación central. 

Antes de nada, veamos la anatomía del sistema visual de los 
mamíferos. Esta se ve en la Fig. 14.5. Recordaremos, según el Ca- 
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Fic. 14.5 Disposición de las 
fibras del nervio óptico desde 
la retina hasta la corteza es- 
Quiasma óptico triada. La figura muestra qué 
las fibras nerviosas Ópticas 
que se originan en la mita 


¡$ Núcleos  ¿[— sal de la retina, se cruzan 
EA i a 1 po nasal de R : 

2 0, geniculados 1 ASES en el quiasma óptico, situado 

7 laterales `~- en la parte inferior del encé 


falo. Sin embargo, las fibras 
de la mitad externa de cada 
retina no se cruzan, sino qué 
van al mismo lado del cerebro. 
El campo visual se «trans: 

mite» pues a la corteza visua 

dividido en dos partes. Esto 
sortez estriada se muestra en la figura MO 
y diante las barras en punteado 

y en rayado, 


O 
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ítulo 8, que las células fotorreceptoras de la retina hacen sinapsis 
a través de las células bipolares y de las amacrinas, con las llamadas 
células ganglionares. Los axones que salen de estas células forman 
el nervio óptico. Las fibras del nervio óptico se dirigen primero hacia 
los cuerpos geniculados laterales (apartado 10.6). Aquí hacen si- 
napsis con otras fibras que transmiten la información visual al área 
estriada del lóbulo occipital. En su trayecto hacia los cuerpos genicu- 
lados laterales, las fibras del nervio óptico se entrecruzan, formando 
el quiasma óptico. De hecho, como muestra la Fig. 14.5, no parti- 
cipan en este entrecruzamiento todas las fibras del nervio óptico. 
Las fibras procedentes de las células ganglionares situadas en las 
mitades externas de ambos ojos van al lado ipsilateral del lóbulo 
occipital. o 

Igual que ha sido posible registrar la actividad de una sola célula 
ganglionar de la retina (Capítulo 8), se ha hecho posible registrar 
células aisladas de la corteza estriada. Más aún, se han detectado 
campos receptores del mismo tipo general, aunque difieran marca- 
damente en la forma y en otras peculiaridades. Algunos de los tra- 
bajos más interesantes sobre este tema han sido realizados por dos 
fisiólogos americanos —Hubel y Wiesel— y el resumen siguiente se 
basa principalmente en sus publicaciones. 

La Fig. 14.6 muestra la respuesta de una sola célula de la corteza 
estriada del gato, a un pequeño haz de luz (de unos 0,25 mm de 
diámetro), que incide sobre la retina contralateral. En la parte iz- 
quierda de la figura se muestra la posición del haz luminoso sobre 
el campo receptor retiniano; el centro de la figura muestra la respuesta 
de la célula cortical, mientras que en la parte derecha está represen- 
tado un mapa del campo receptor de la célula cortical, deducido 
a partir de estas observaciones. 

La Fig. 14.6 muestra que el campo receptor de esta célula cortical 
particular, parece estar formado por una larga y estrecha tira vertical, 
de la cual pueden obtenerse respuestas off, flanqueada a cada lado 
POr áreas en las cuales se pueden obtener respuestas on. Hubel y 
Wiesel*5 llaman a la región del campo receptor que produce res- 
Aaa off área inhibidora, y excitadora a la región limitante que 

a respuestas on. 
d A continuación es importante señalar que igual que en el caso 
te las células ganglionares retinianas, las influencias excitadoras e 
nhibidoras se suman algebraicamente a nivel de la neurona cortical. 


A 
- j 


Ñ Hubel, D. H. y Wiesel, T. N. (1959), «Receptive fields of single neurons in the 
eat s striate cortex», J, Physiol., 148, 574-591. 
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dep S ampo receptor de una célula de la corteza estriada del gato. La 
durante un uminada, como muestra la figura, por un pequeño haz de luz 
la fespuesta de aer ce segundo. La segunda columna en la figura muestra 
Campo rece to ta cortical, y la tercera columna muestra un esquema de 
activa la El la cido partiendo de esto. La iluminación del área punteada 

o ación del área marcada con cruces inhibe la célula. 
neurons in the cat's D. H. y Wiesel, T. N. (1959), «Receptive fields of single 

cats striate cortex», J. Physiol., 148, 574-591. 
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si se estimula una gran parte del área excitadora del campo receptor, 
entonces la respuesta de la célula cortical es potente. Si sólo se ilumina 
una pequeña porción del área excitadora, entonces la respuesta 
cortical correspondiente es débil. Además, las áreas excitadoras e 
inhibidoras ** son mutuamente antagonistas, Si se estimulan simul- 
táneamente, se anulan entre si a nivel de la célula cortical. Esto se 
muestra en el experimento (f) de la Fig. 14.6. Se muestra cómo 
un haz luminoso, lo bastante grande como para estimular tanto 
el centro inhibidor como la periferia excitadora, no tiene ningún 
efecto sobre la neurona cortical. Cuando se observó este comporta- 
miento, se encontró también que la iluminación difusa de toda la 
retina no tenía ningún efecto observable sobre la célula. 

Se puede demostrar que la gran mayoría de.las células ganglio- 
nares de la retina de los felinos, tiene campos receptores concén- 
tricos sencillos. (Fig. 8.14). Por tanto tiene un interés considerable 
ver que esta organización no se repite en la corteza. La célula cortical 
del ejemplo anterior, igual que algunas células ganglionares del 
conejo, «ve» el mundo a través de una ranura con una orientación 
particular. Esta ranura puede ser inhibidora y estar rodeada por 
una zona excitadora, como en la Fig. 14.6, o viceversa, puede ser 
excitadora y estar rodeada por una zona inhibidora. Aunque la 
ranura sea excitadora o inhibidora, sin embargo, está claro que 
cuando un haz luminoso, con la orientación correcta, incide sobre 
el campo receptor, se produce la máxima alteración en la actividad 
de la neurona cortical. Recordaremos que, según vimos en el apar- 
tado anterior de este capítulo y en el Capítulo 8, un tal estímulo se 
denomina estímulo disparador, 

La Fig. 14.7 muestra un experimento llevado a cabo para probar 
el razonamiento anterior. El estímulo empleado en este experimento 
fue un haz de luz con forma de ranura. Conforme se iba haciendo 
rotar este haz luminoso (1) se registraba la respuesta de la célula 
cortical (2). El campo receptor de esta unidad cortical, previamente 
de a con el método usual de estimular la retina con Le 
a naa en (3). Nótese que el campo receptor de esta célula 

anda central excitadora. 
Corti stos campos receptores alargados no sólo informan a las células 
icales de la orientación de una rendija iluminada, sino que 


6 
o este contexto los términos «excitador» e «inhibidor» no significan necesa- 
Vías ne ~ que estén implicadas sinapsis excitadoras o inhibidoras. Es probable que las 
„vosas sean numerosas e intrincadas, y que los efectos observados sean el 


"esultad i 
O de muchas interacciones sinápticas. 


El Cerebro, 2] 
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también responden de una manera diagnóstica al movimiento. Más 
a la dirección en la que se produce el movimiento tiene también 
na influencia considerable sobre el grado de activación de la célula 
5 el efecto sobre la célula de una rendija 


cortical. La Fig. 14.8 muestra 
luminosa moviéndose vertical y horizontalmente, sobre el campo 


receptor de la Fig. 14.7 (3). 


(1) (2) (3) 


FiG. 14.7 Respuesta de una célula cortical de un felino a un haz luminoso 
a forma de rendija. Para más explicación ver el texto. Adaptado de Hubel. 
: H. y Wiesel, T. N. (1959), loc. cit. 


ea r Fig. 14.8 (a) se mueve la rendija horizontalmente sobre ®! 
PO. Se ve claramente que cuando pasa sobre la zona excitadora» 
escarga de actividad: de ot do, la unida 
cortic ; de otro modo, 
al Permanece en reposo. En la Fig. 14.8 (b), la rendija se mueve 
ay reacción det ndicular a la primera. Como muestra (2), "O 
que las extremi ie en la corteza. Presumiblemente esto se debe y 
ades de la ranura luminosa penetran en los flancos !” 
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(a) 


(b) 





(1) (2) 


FIG. 14.8 Respuesta de la célula cortical de la 
Fig. 14.7 al desplazamiento de una rendija luminosa 
horizontalmente (a) y verticalmente (b) sobre su 
campo receptor. Para explicación ver el texto. 


hibidores, y por lo tanto anulan cualquier efecto excitador del centro. 

Hubel y Wiesel pudieron demostrar que otras unidades situadas 
en la corteza estriada podían realizar un análisis aún más sofisticado 
del movimiento. Fueron capaces de demostrar que en algunos casos 
podía distinguirse el movimiento de la ranura en una dirección de 
su movimiento en la dirección opuesta. Esta observación nos re- 
cuerda los campos selectores de dirección de la retina del conejo 
(apartado 8.6), También recordaremos, según el Capítulo 8, que 
la complejidad fisiológica de la retina del conejo, recuerda más el 
cortex de los felinos que la retina de los mismos. Las observaciones 
hechas por Hubel y Wiesel sobre las unidades selectoras de dirección 
de la corteza del gato, están resumidas en la Fig. 14.9. 






(a) 
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F, (1) (2) (3) 
G. 14.9 Un campo selector de dirección. La capacidad excitadora de las 


an re a 
Pi del campo que lo son, está indicada por la intensidad del punteado. 
& explicación ver el texto. 
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La Fig. 14.9 (3) muestra que los hallazgos fisiológicos pueden 


explicarse si se admite un cierto tipo de o a 
ibidora existen dos áreas excitadoras, 


lado de una banda central inhi ( 
Sin embargo, estas áreas difieren por su «fuerza». La estimulación 
de una de ellas produce una excitación de la célula cortical mucho 
mayor que una estimulación similar de la otra. Se ve claramente 
que un campo receptor así diseñado permite a la célula cortical 
distinguir el movimiento en una dirección del movimiento en la 
dirección contraria. 

Hasta aquí, en nuestro estudio de los campos receptores neuro- 
nales de la corteza estriada, hemos subrayado que éstos pueden re- 
presentarse, estimulando la retina con un pequeño haz circular de 
luz. Sin embargo, Hubel y Wiesel han demostrado a continuación 
la existencia de células con campos receptores más complicados 17. 
En muchos casos estos campos no pueden representarse mediante 
su estudio con un haz de luz. En vez de ello, las células corticales 
con esos campos sólo pudieron ser demostradas anotando su res- 
puesta ante varias formas distintas, estacionarias y que se movían. 
Por consiguiente, tales campos se denominan campos complejos 
y se clasifican aparte de los campos simples descritos hasta aquí. 

Los campos complejos se estimulan óptimamente con rendijas 
correctamente orientadas, bordes y barras oscuras. Por supuesto, 
en esto se parecen a muchos campos simples. Sin embargo en lo 
que difieren de los campos simples es en que el estímulo es efectivo, 
cualquiera que sea su localización sobre el campo. Recordaremos 
que éste no era el caso de los campos sencillos; aquí, el estimulo 
además de tener una orientación óptima tenía también una posición 
Optima en el campo. 

Sin embargo, el análisis electrofisiológico de las células de la 
corteza visual, no ha culminado con el descubrimiento de las células 
de omp aos Hubel y Wiesel** han descubierto una c 
neuronas prese bma os disparadores aún más específicos. £2 - 
a e ra respuesta máxima cuando la línea, e 
uno O en ambos ade campo receptor en la retina, se «detiene» a 
extiend S extremos, (Fig. 14.10). Si el borde estimulador % 
: e a través de todo el campo, sólo se obti la célula cof 
tical una respuesta submáx; po, se obtiene en la 

áxima. 


17 
Hubel, : j 
el, D. H. y Wiesel, T. N. (1962), «Receptive fields, binocular interactio” 


and functi ; : 
18 a in the cat's visual cortex», J. Physiol., 160, 106-154. 
ture in two non-str e. lesel, T. N, (1965), «Resceptive fields and funcional ar, 


n-striate yj 
nate visual areas (18 and 19) of the cat», J. Neurophysiol., 28, 2a 
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(2) 


FiG. 14.10 Célula cortical con un campo hipercom- 
plejo. Para la explicación ver el texto. Adaptado de 
Hubel, D. H., y Wiesel, T. N. (1965), «Receptive fields 
and functional architecture in two non-striate visual 
areas (18 y 19) of the cat». J. Neurophysiol., 28, 229-289, 


El tipo de campo ilustrado en la Fig. 14.10 se ha llamado campo 
hipercomplejo. También es característico de las células que poseen 
este tipo de campo, el que respondan máximamente ante ciertas 
esquinas. En la Fig. 14.11 se muestra esta interesante propiedad. 

Finalmente, se ha detectado un tipo de células aún más sofisti- 
cadas. Debido a que los campos receptores de este tipo parecen ser 
tan marcadamente diferentes de los campos estudiados hasta aquí, 
a les llama células hipercomplejas de «alto orden». Así pues, la 
A i las células hipercomplejas está subdividida en los dos tipos 
rio ajo orden», que hemos considerado en los dos párrafos ante- 

res, y en los tipos de «alto orden» que expondremos brevemente 
a continuación. 

y A y Wiesel han distinguido varios tipos diferentes de células 
En mp ejas de alto orden. Quizá la variedad más interesante 
Sira da Pe un campo receptor en el cual la característica dis- 
id a de la Fig. 14.11 es llevada a un estado más avanzado. En 
cl de co al máximo a una sola figura en forma de ángulo 
activa ovida sobre su campo receptor, la célula de alto orden, se 
a intensamente con una barra en forma de lengúeta. Esta 
sale a se ve en la Fig. 14.12. La figura muestra que la lengüeta 
movi e presentada a cualquier parte del campo, y que puede ser 
e en dos direcciones ortogonales. Sin embargo, la figura 
célu] a que el tamaño de la lengüeta es crítico. La respuesta de la 

a Cortical disminuye conforme aumenta el ancho de la lengúeta. 
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FiG. 14.11 Célula cortical con un campo hipercom- ra 
plejo. Esta célula responde ópticamente cuando se des- (e) | ji i 
plazan ciertas esquinas por su campo. Adaptado de ! t +e t 
Hubel, D. H. y Wiesel, T. N. (1965), loc. cit. T Oo 
Vemos pues, en esta serie de análisis electrofisiológicos, células 
que responden a unas características disparadoras cada vez más o ds 3 
específicas. Hay una progresión desde las líneas rectas presentadas M1 i | | | 
con ciertas orientaciones, en regiones particulares de un campo, 4 | 
las líneas rectas «detenidas», a las esquinas, a las lengúetas, etc» L- -J 
que pueden proyectarse en cualquier punto del campo. Estos sólo (1) 0) 
son unos pocos de los patrones que pueden ser «reconocidos» por 
a corticales específicas. Los neurofisiólogos están empezan s Aa pre pereompikjo aiaga aean, En 
a los mecanismos corticales responsables de la pe en forma de lengúeta or ia Magia, 
visual. movida sobre su camı i 
l po. Adaptado de Hubel, D. H. 
y Wiesel, T. N. (1965), loc. cit. 
14.5 : l 
Algunos «diagramas de conexiones» Sin emba ” 2 
hipotéticos para la s al excitad rgo, utilizando las propiedades conocidas de las sinapsis - 
percepción visua adoras e inhibidoras, Hubel y Wiesel han podido mostrar que, 


Todavía | ; en principi A : 
se desc e PE res P10, aún los campos hipercomplejos de alto orden son 
ponsabl onocen las vías neuroanatómicas exactas, enteramente explicables pos Wp T 


esd . 
los campos receptores de las células de la corteza ViSU? 
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luminosa, con un ancho aproximadamente igual a los diámetros 
de los centros on de los campos de la retina. Esta rendija estaría 
rodeada por una penumbra inhibidora. Es evidente que este tipo de 
campo es idéntico a los campos simples de las neuronas corticales 
de las que hemos hablado antes, en este capítulo. 

A continuación se puede mostrar cómo la combinación de campos 
simples puede explicar las características de los campos complejos. 
Por ejemplo, la Fig. 14.14 muestra las señales procedentes de un 
cierto número de células con campos simples convergiendo sobre 
otra célula cortical. Cada una de las células simples de la Fig. 14.14 





e la mayoría de las células ganglionares de 
tienen campos receptores concéntricos. Este 
etectarse también en las células del cuerpo 

iculado lateral. Recordaremos que los axones de las células gan- 
cl ne de la retina van a este cuerpo. Parece por tanto que las 
gl rviosas responsables de los campos más sofisticadas de las 
do vel más central que los núcleos 


: ara un ni 

as corticales hayan de est 

adios ¿Qué forma pueden adoptar estas vias nerviosas? 

E Hubel y Wiesel!’ sugieren que el campo en forma de banda 
1 «simple» podría explicarse sl varias neuronas 


de la célula cortica pod 
ntricos superpuestos, estuviesen «co- 


geniculadas con campos concen ( 
nectadas» de modo que condujesen a una sola neurona cortical. 


Este concepto está esquematizado en la Fig. 14.13. 


Ya hemos dicho qu 
la retina de los felinos, 
tipo de campo puede d 
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Campos receptores > la A 
solapad osde colas pe estriada con campo complejo 
ganglionares retinianas el Fi 
i ' G. 14.14 ; . , 
Did geniculado receptor «co «Diagrama de conexiones» de una célula cortical con un campo 
- | ateral con Campos E E h La figura muestra un cierto número de células corticales 
> a Hipotético «diagrama de conexiones» para una célula cortical perior. Cada a Y i sobre una sola célula cortical de orden su- 
on n campo receptor «simple». Un aran, núbicco de células del cuerpo doras e inhibidor mple está formado por una banda dividida en áreas excita- 
lo al ie (para simplificar, aquí sólo hay tres representadas) tienen OS Un cierto ria ae A a 
cé i : es implici 
en la retina. Todas ta ui solapan, y cuyos centros on están en línea recta ijel) El area excitadora de a ce de la i AE a hibidora de 
sola célula cortical y tod: 3 a del cuerpo geniculado se proyectan sobre una ta sono. Esta Organización At Sl be e qe oso ue ese se 
célula cortical tendrá un e as sinapsis son excitadoras. Por consiguiente, t4 O on Correcta (vertical), y qn i rfi posa > m del sl linea dise que posea la orien- 
en la figura por la línea O con un centro on alargado. Esto está indicado arn células con cam o he i cl 5 entro de la línea discontinua, active una 
(1962), loc. it. continua. Adaptado de Hubel, D. H. y Wiesel, T. N. lp ê de orden Spero PEED h ao E a TN, 100, 
. CH. E , . . , ° . 5 
Si toda ; 
s las Sinapsj , ; 
que la célula e fica] ob en Fig. 14.13 fuesen excitadoras, se deduc? tiene un cam 
DY aria activada máximamente por una rendij2 lación, Pero ri receptor en forma de rendija, con la misma orien- 
t D. H. y Wiesel, T, N. (1962), lo oy Si los po Ados en partes de la retina ligeramente separadas. 
; S receptores simples están situados lo suficientemente 


Digitolizado com CamScanner 


33) 





El cerebro 





330 Percepción 
cerca los unos de los otros, se comprende que ME p orrec hipercompleja de «ver» ciertas esquinas. (Fig. 14.11.) Sólo tenemos 
mente orientado, que incida en cualquier a e als active ue dotar al campo receptor que nos ocupa con áreas excitadoras € 
la célula on compleja. En la figura, el campo plejo está inhibidoras apropiadas. En la Fig. 14.16 se muestra una disposición 
-mitado por la línea en pun . , : osible. 
alimente Hubel y Wiesel muestran cómo unos «diagramas de p 
conexiones», comparativamente simples, pueden ser desarrollados, 
para explicar las propiedades de los campos hipercomplejos. Primero, , 
sugieren que las propiedades de un campo hipercomplejo de bajo 
orden, podrían explicarse si las señales procedentes de dos células 
complejas fuesen enviadas a la célula hipercompleja. En la Fig. 14.15 A 
| ARA T 
nn ; 
o i i 
l 
l 
] 1 
pe QT , , l l 
| N Célula cortical con 1 
' S campo complejo - 
L BRL i 
N 
i Y Ñ | célula cortical i l n tas | 
ENAN n CAMPO i l Y Célula cortical con 
N N N co Ap l : I s . 
l N S N complejo y Célula cortical con £y<ampo hipercomplejo 
| À S À POTERE” I Y campo hipercomplejo E 
Y N 8 $ 
| N N Ñ O g = 
N= IG. 14.16 Hipotético «diagrama de conexiones» para explicar las 
A B C observaciones esquematizadas en la Fig. 14.11. El movimiento de la 
Er ABC sobre el campo activará la célula hipercompleja, mientras 
FIG. 14,15 Hipotético «diagrama de conexiones» d célula cortical le el movimiento de ABC’ no lo hará. E = sinapsis excitadora, 
con un campo ipercompisio de bajo orden». Completan la Fig. 14.10. o sis inhibidora. Adaptado de Hubel, D. H., y Wiesel, T. N. 
A dsptada de a I = sinapsis inhibidora. Explicación en el texto. ), loc. cit. 
o de Hubel, D. H. y Wiesel, T. N. (1965), loc. cit. jé , a j ; 
$ y (1965), loc. ci nang ee resulta sencillo diseñar un campo para una célula hiper- 
muestra este concepto. Se supone que un campo complejo (limi- pleja cuya característica disparadora sea un borde «doblemente 
tado por la línea di . Ponss p pisa u detenido». Só] pare hihi 
BEA E ínea discontinua) está conectado con la célula hiper- debajo d i Olo tenemos que añadir un segundo campo inhibidor 
lo e aei medio de una neurona inhibidora, mientras que el ott° terística j AR excitador de la Fig. 14.15. Finalmente, las carac- 
Se ve Pera una neurona excitadora. | compleja isparadoras aún más específicas de las células hiper- 
do ameno en la Fig. 14,15 que el borde «detenido» «Ad, oa de alto orden, también pueden explicarse mediante la 
«B» y o sobre la célula hipercompleja que los bo! es plejas 10n adecuada de las señales procedentes de las células com- 
como lo hace en e er». Desde luego, el borde «C», extendiéndosé Para c . , , 
efectos antagó ambos territorios excitadores e inhibidores, ejerce” Que los eelui este apartado, tenemos que enfatizar una vez mas 
ginar que S sobre la célula hipercompleja. Podemos ima” Ie sa y de conexiones de las Figs. 14.13, 14.14, 14.15 y 
estimulos antagónicos se anulan aluno 'al-otró. por a podia i asta ahora, enteramente hipotéticos. Sin embargo tienen 
irtud de mostrar cómo las características disparadoras, bas- 


lo que la célula h; 
ah : 
una explicación o mpleja permanece quiescente. Se puede alegó 


. nte S . r i À 
semejante, para la posibilidad que tiene la célula Ofisticadas de las neuronas corticales, pueden explicarse de 
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illo, mediante hechos conocidos de la fisio- 


do bastante senc e 
tonla neurohal Esto, por supuesto es esencial sl queremos mantener 


una teoría física de la percepción visual. 


14.6 Organización columnar de la 
corteza visual 


Ya dijimos antes que las vías nerviosas utilizadas para explicar 
los diferentes tipos de campos receptores corticales, eran enteramente 
hipotéticas. Sin embargo, esto no quiere decir que la corteza visual 
no haya sido examinada con métodos neuroanatómicos. Esto se ha 
hecho, y han surgido algunos hallazgos muy interesantes. Exami- 
nando la corteza al microscopio, después de haber hecho los registros 
electrofisiológicos, es posible determinar cuáles han sido las células 
atravesadas por el microelectrodo. De esta manera, se puede ver 
que las células de la corteza estriada están formando columnas 
funcionales. En algunas áreas, estas columnas funcionales son largas 
y estrechas, con un diámetro de unos 0,5 mm, mientras que en otras 
áreas de la corteza visual tienden a ser más redondas. En todas las 
áreas, los ejes mayores de las columnas son perpendiculares a la 
superficie del cortex. Así pues, la organización funcional de la corteza 
visual, se parece a la de la corteza somatoestésica (apartado 14.2). 

Existen evidencias de que las células simples, complejas e hiper- 
complejas, relacionadas con el procesamiento de la información 
recogida por un área de la retina, están todas situadas en la misma 
columna cortical. Es decir, que la columna resulta ser la «unidad de 
función dinámica» de la corteza visual?; 

En algunas regiones de la corteza, las propias columnas parecen 
ata dispuestas ordenadamente. Así, pueden distinguirse filas “ 
de pre que pt ea cuyos campos receptores a 
regularidad ex De o regular de una columna a otra li 
columnas son largas inas E ida D Toi 
las columnas son a ca En las regiones de la, corteza pt 
tan clara, ulbosas, esta organización regular no pê 


Finalm 
que la ente, hay que resaltar, como dijimos en el apartado 142 


S colu r i hak 
> “Minas Sólo se pueden identificar mediante la combinació? 


2% Hubel, D 
ji 2. H. y Wiesel, T, N, (1965), loc. cit., p. 285. 


Hubel, D . 
the cave q? H. y Wie 
e Cats striate cortex», J PR PAEA o and arrangement of colu™ 
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de técnicas electrofisiológicas y anatómicas. Hasta ahora, no se han 

odido hallar sólo con las técnicas neuroanatómicas. Desde luego, 
establecer las correlaciones histológicas de esta brillante neurofisio- 
logía, es una tarea fascinante para un futuro próximo. 


14.7 La organización ¿es adquirida 
o es heredada? 


Otra interesante pregunta que se le puede haber ocurrido al lector 
es ésta: ¿Hasta qué punto es heredado este aparato neuronal para 
el reconocimiento de los patrones visuales? Hubel y Wiesel también 
han investigado este problema de la percepción visual. Trabajando 
con gatitos muy jóvenes que no habían tenido experiencia previa 
de percepción visual, pudieron sin embargo, mostrar que las células 
de la corteza estriada tenían propiedades muy similares, sino idén- 
ticas, a las halladas en el adulto. Es decir, que pudieron demostrar 
la existencia de células simples, complejas e hipercomplejas. Por 
ello concluyeron que las conexiones neuroanatómicas de estas células 
estaban ya presentes al momento de nacer, o muy poco tiempo 
después ??, 

En una investigación posterior, Hubel y Wiesel obtuvieron un 
resultado muy interesante. Pudieron demostrar que si se privaba a 
un gatito de la visión de patrones, durante los tres primeros meses 
de su vida, se producían unas consecuencias muy severas. Se halló 
ca tales gatos permanecían durante el resto de su vida ciegos en 
ie notice a su «comportamiento». Las lentes y las retinas 
res i ds ltd bastante normales, pero se produce una atrofia 
Gers p E e irreversible a nivel de los cuerpos geniculados 
neuronales : a corteza visual. Así pues, parece que las conexiones 
pierden | eredadas, que como vimos están presentes al nacer, 
Da a eablemente, si no se refuerzan durante los tres 
los halla eses de vida del animal. Estos resultados nos recuerdan 

ombre | in, algo similares, hechos en la corteza del habla en el 
nante aP ad 13.7). Recordaremos que el hemisferio no domi- 
si éste so Ana substituir la función del hemisferio dominante, 
trabajo sot e antes de los diez años de edad. Sin embargo, el; 
observacio re la corteza visual del gato, parece discrepar-con algunas 
nes hechas sobre seres humanos que han alcanzado la 


22 
cortex k del, D. H. y Wiesel, T. N. (1963), «Receptive fields of cells in the striate 
very young visually inexperienced kittens», J. Neurophysiol., 26, 994-1001. 
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: 223. Estas observaciones parecen mostrar , E Dai stas has 

a vidi aún más generales del patrón: características que son independientes 


visión tardíamente en l LIS 
forma coherente de visión de patrones en se, t t 
. de la posición de la retina, del tamaño, de la luminosidad, etc. Redes 


que puede lograrse a Vi l. Sin embargo no siem h 
- 12 experi a visual. pin € pre ha i 
el adulto sin previa experiencia Vol: A as «recono , 
podido establecerse en estos casos interesantes SI el individuo era 3 a ón aro NRE popa año desconocidas, 
: a ormarí i el mundo del animal 
go desde el nacimiento. l or imal. 
completamente Ciego d j En los animales inferiores, en los cuales predomina el compor- 
tamiento instintivo, parece probable que muchas de esas «represen- 


taciones»?* del medio ambiente, sean heredadas, y que quizá estén 


nes visuales de expectación 
14.8 Patro P permanentemente «conectadas» a los grupos de motoneuronas. res- 
; - nsables de patrones de acción fijos. 0 
Los apartados precedentes de este capítulo han señalado los > sra la al miiadom mbr r j ¡epa rra se 
progresos que los Ssisogos han hecho, y están haciendo, para com |  Sraranjado de un pez espino gravidieo— so produce autom 
pienes mod venera] nia e ee > mente la respuesta correcta —en este caso la «danza en zig-zag» 
ver, de un modo generas, que p P erpacama del macho. Podemos suponer que en general un animal expl 
biente, que inciden sobre las células receptoras apretadamente dis- Jo n al explora al 
d i o portante, son clas fodd | azar su medio, hasta que entra en su campo de percepción una u 
puestas, de un Organo sensitivo 1mp tal A otra de las señales estimuladoras de uno u otro d 
sistema sensorial, de modo que sólo se activan unos grupos únicos | mentos nia : o de sus comporta- 
3 i ; entos instintivos. Este comportamiento se dispara si todo 
de neuronas corticales. Sin embargo se ve claramente que esto sólo va bien, sigue hasta concluir. El animal vuel s: Ye 
puede ser el primer paso. Los psicólogos han señalado frecuentemente libre para der continuan a rare kon ve entonces a quedar 
. . r r 1 nes. 
que el reconocimiento de patrones es un fenómeno mucho más „En los vertebrados superiores, en los cuales el aprendizaje ad- 
sofisticado que la mera activación de grupos específicos de células quiere más importancia para el comportamiento, 1 tuació 1 
de «Hubel y Wiesel». | complicada. En vez de exist; i p iento, la situación es más 
Por ejemplo se puede mostrar en una gran cantidad de animales «representación» y el «p o pe palo o entre la 
que el reconocimiento de un patrón visual no depende del tamaño nervioso, éstas han de formarse d a a cn el sistema 
de la imagen que incide en la retina. Los animales se parecen al Cuál pued | se durante la vida del individuo 
hombre e1 omc sò d i drad > di A pueda ser la naturaleza físico-química de este cambio se des- 
i q n capaces de reconocer un cuadrado, cuya onoce en este momento. Este problema intrigante de la base fisica 
mensiones sean, por ejemplo, el doble o la mitad de las del cuadrado de la memori `, Ae Sar 
presentado origina] a ; cida el oria se estudiará en el próximo capítulo. Sin embargo, 
originalmente. El área de la retina sobre la cual incl resultado del proceso de aprendizaje es muy parecido al de los 


comPortami SRA 
Portamientos heredados, instintivos, antes expuestos. Cada vez 


la imagen es también inmaterial, como lo es su brillo. Recordaremos 
que es 1 LA . 
activado el patrón particular de neuronas cerebrales, que 


ahora que los campos receptores de células de Hubel y Wiesel, 


están i . h ; 

a en regiones particulares de la retina. Por el Se a atan un patrón estimulador particular, se produce una res- 
explicarse su pod An el reconocimiento de patrones no, pi REA particular (aprendida). En el clásico ejemplo del reflejo 
de grupos E cas de Bas p lemente en la ier a e S ads de Pavlov (apartado 15.2), cada vez que el perro oye 
probable que estas cé] $ u el y Wiesel, específicos y UNICOS. 0 de un Campana, saliva. El animal reconoce la campana como señal 
o, s células estén relacionadas con el procesamier, à comida inminente. | 


de más y má ra i Pre On los seres humanos, el trabajo de reconocer los patrones, 
S posible. o generales del patrón. ión, 0 pea Una complejidad aún LR Sin embargo, aún nosotros, 

que la señal procedente d ramos en el dominio de la especulac oí Que se emos es con frecuencia tan solo una pequeña parte de lo 
rada por matrices. ar e de las células de Hubel y Wiesel sea € bro. que dis Puede ver, Ya hemos dicho que las señales estimuladoras i 
S posible que foh un más avanzadas, de neuronas en el cere? e Paran los comportamientos instintivos de los animales, sólo | 
as redes desconocidas abstraigan característic? 


inicial de la į : 
e la imagen visual, una operación que conduce a la abstració 


en los invertebrados, estas representa- 
los hemisferios cerebrales. 





24 
i En | 
C a : OS > at? , r 
lones y vertebrados inferiores y a fortiori 


23 i 
Von Senden, M., Space "9 están locali 
Ocalizadas necesariamente en 


and Sight, Methuen and Co. Ltd, London, 1966. 
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ueña parte del ambiente percibido por el animal. Existen 
ad ims a para creer que los Organos sensoriales del anima] 
ae as responder a un Campo perceptivo mucho más amplio que 
pra frecuencia bastante simple y esquemática, 


ñ imuladora, con S simple i 
A de sola afectar el comportamiento instintivo del animal. 
Algo semejante, aunque por supuesto en un grado mucho menor, 


ocurre con los seres humanos. Frecuentemente, sólo vemos lo que 
nosotros esperamos ver. Lo que percibimos, depende, hasta cierto 
punto de nuestra «disposición» mental, de ES de 
expectación, y éstos a Su vez, dependen de un fondo educativo 
bastante complejo. Así, la Fig. 14.17 puede ser interpretada por 
algunos como una anciana del campo, y por otros como una joven 
de la época edwardiana. No hay ni «falso» ni «verdadero» en ello: 
el mismo patrón retiniano puede ser «visto» o interpretado de 
ambas maneras. 

Un comentario bastante semejante puede hacerse sobre varias 
de las conocidas ilusiones visuales (véase Lámina XVIII). El ce- 
rebro «ve» las características de la figura que «espera» hallar. Una 
de las ilusiones más conocidas es la figura de Miiller Lyer. Esto se 
muestra en la Fig. 14.18. 

Una rápida ojeada sobre la Fig. 14.18 mostraría que la línea 
vertical en (a) es más larga que en (b). Sin embargo, el examen más 
cuidadoso de la figura nos muestra que de hecho ambas líneas ver- 
ticales tienen exactamente la misma longitud. ¿Cómo podemos 
explicar nuestra equivocación original? Gregory ha presentado prue- 
bas convincentes de que la ilusión se debe a que nuestras «mentes» 
están acostumbradas a interpretar la perspectiva, en la naturaleza 
y a Asi, en (a) podemos estar viendo la esquina interior 
na ps de un cuarto o de una caja, mientras que en (b) podemos 

urando la esquina externa más cercana de un edificio. Esto 
HE ilustrado en Ja Fig. 14.19, 
cotidiana de Te o así, sabemos por nuestra experiencia 
suele estar más alejada ba e espacio que la esquina (a) 
cerebro nos permite «a jue la esquina (b), En la vida diaria, nuestro 
Gregory describe q Bs id la escala» del objeto más a 
Si se ponen las dos or E para demostrar este hec 0! 
completamente extendido y a ee de los ojos, una con cl nag 
cerán aproximadament 0d a Otra cerca de los ojos, ambas apare- 
e del mismo tamaño. Se puede demostrar 
2) Gregory, R, 


Nic $ Ls; Eye 
colson, London, 1966, Capita World University Library, Weidenfeld and 


Percepción 





337 


lia, 14,17 Una imagen ambigua: —«Mi Mujer y Mi Sucgra», por W, E, Hill. 


(y Ai ú : , ió , , , 
acilmente que no arrojan realmente imágenes del mismo tamaño 


Sobre la retin 
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a, moviéndolas lateralmente, hasta que se superpongan 
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(a) (b) 
Fic. 14.18 La ilusión de Müller-Lyer. 


parcialmente. Se ve entonces claramente que la mano más cercana 
proyecta sobre la retina una imagen mucho mayor, imagen que 
puede cubrir completamente la de la mano más distante. 
Podemos generalizar aún más esta expectación de percepción. 
Una muestra interesante de trabajo experimental consistió en pre- 
sentar a sujetos, imágenes de objetos corrientes muy desenfocadas A, 
El sujeto adivina la naturaleza de la imagen desenfocada. Se vio 
que si se equivocaba al adivinar el objeto, se impedía el desarrollo 
de la percepción correcta, al ir enfocando la imagen. 
Generalizando aún más, podemos empezar a ver que esta expec- 
tación puede incluir actitudes intelectuales bastante sofisticadas ante 
el mundo que nos rodea. Por ejemplo el historiador holandés Pieter 
Gehl, examinó cuidadosamente cómo fue tratado el Emperador 
Napoleón por un gran número de historiadores franceses?”. Pudo 
demostrar que había «una variedad infinita de interpretaciones de 
Napoleón, de su carrera, de sus objetivos y de sus realizaciones». 
En cuanto se quiere presentar algo más que un mero catálogo de 
«hechos», en cuanto se quiere sacar algún «sentido» a los «datos 
brutos», entonces «no puede descartarse el elemento personal, el 
punto de vista está determinado por las circunstancias de la época 
Y POr sus propias preconcepciones». La importancia de esta dis- 
Muih Ea a no está en modo alguno limitada a las art 
sobre có pensadores han sugerido que tiene una gran influen i 
mo los cientificos «ven» el mundo. El movimiento de lo 


26 
Bruner, J, 


$ . -° A 
Science, 144, 40 dao? Potter, M. C, (1964), «Interference in visual recognition? 


Pieter Gehl: Na 


Books Harmondsworth 190” and against. Traducido por Olive Renier, P enguli? 
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(a) (b) 


FIG. 14.19 Una explicación de la ilusión de Miiller-Lyer. 


planetas en el cielo de noche, puede, por ejemplo, explicarse me- 
diante el complicado sistema de epicicloides, hallado por Tolomeo 
y sus sucesores. Por otro lado, las observaciones pueden explicarse 
igual de bien mediante las elipses heliocéntricas de Kepler y Galileo. 
N. R. Hanson se pregunta si cuando raya el alba, los partidarios 
del sistema de Tolomeo y los de Copérnico «ven» lo mismo. «Para 
Galileo y Kepler», sugiere Hanson ? , «el horizonte desciende; para 
Simplicius y Tycho, sale el sol». Los mismos estímulos llegan a su 
retina, pero, igual que difieren las Opiniones sobre la joven dama y 
la vieja, existen dos interpretaciones distintas. 

Del mismo modo, se presentó a Darwin, a T. H. Huxley y al 
arzobispo Wilberforce la misma serie de observaciones: el biólogo 
vio una cierta relación implícita en los hechos, el teólogo otra. La 
percepción es un proceso activo que se realiza en dos sentidos. La ob- 
servación es frecuentemente, para usar la expresión de Hanson, 
«teoría aplicada». Nuestras «disposiciones» intelectuales, nuestro 
ambiente cultural e intelectual, influyen en la manera en que «vemos» 
Jas cosas. Por ejemplo, algunos de nosotros, ven complots comunistas! 


O imperialistas, donde otros sólo ven gamberradas de estudiantes \ 
intrépidos. 


28 H y , . A 
anson, N. R., Patterns of Discovery, Cambridge University Press, 1961, p. 182. 
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Capítulo 15 
LA MEMORIA 


15.1 Memoria y recuerdo 


Como humanos, somos hasta cierto punto, acúmulos de recuer- 
dos. Cualquiera que haya perdido esta facultad, no sabe quién €s.. 
Tan centrales son nuestros recuerdos para nuestras personas. Ade- 
más, nuestros recuerdos son, en general, las cosas más difíciles de 
destruir. Una vez más, Shakespeare expresa exactamente nuestra 
experiencia cuando hace que Macbeth ordene a su médico que 


«Qué arranque del recuerdo un dolor arraigado, 
Qué extirpe los pesares inscritos en el cerebro» 


sólo para que éste le conteste que es imposible. 


Metafóricamente, hablamos de «revivir» el pasado. Por sup nea 
lo que hacemos es recoger los rastros que el pasado ha dejado. En 


está bastante claro. El historiador no estudia el pasado, sino las DE, 
quias del pasado que han persistido hasta el «ahora» de su proP 


istenci - . e > Sogn intenta 
pia Examinando viejos manuscritos, edificios, armas, peas 
Su ÓN Imaginaria de cómo fueron las cosas. Poreh a 
poner, que de un modo semejante, el organismo lleva consib 


mis a : te 
oO: las trazas, las señales de los sucesos que ocurrieron dura” 
propia vida pasada. | 
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Desde luego, esto no puede resultar un concepto extraño para 
cualquier biólogo. La disciplina de la anatomia comparada, nos ense- 
ña que el pasado evolutivo de cada organismo, está representado en 
su anatomía actual. La teoría de Darwin, junto con la ciencia de la 
genética, que se estą desarrollando rápidamente, nos han enseñado 
cómo puede ser esto. Podemos ver cómo la experiencia filogenética 
de las especies viene incluida en los cuerpos de cada uno de sus 
miembros. Sin embargo, el problema de la memoria individual, 


- espera todavía a su Darwin. Los Galápagos del cerebro están todavía 


por visitar, o si lo han estado todavía tenemos que aprender sus lec- 
ciones. 

Hilgard, uno de los grandes neuropsicólogos de hace poco, es- 
cribe lo siguiente: «Es una mancha sobre nuestro ingenio científico, 
el que después de tantos años de investigación sepamos tan poco 
sobre los procesos fisiológicos del aprendizaje.»!* En los treinta 
años que han pasado, desde que fue escrita esta frase por primera 
vez, se ha hecho un arduo trabajo, se han establecido un gran número 
de hechos, se ha desarrollado una batería enteramente nueva de 
técnicas, pero la mancha todavía persiste. Todavía no se ha logrado 
la «pulimentación» darwiniana de una generalización iluminadora, 
a partir del torrente de hallazgos experimentales. Desde luego, parece 
que parte de la dificultad está en la incertidumbre de saber qué clase 
de preguntas deberían tratar de zanjar los experimentos y qué clase 
de explicaciones deberían tratar de concebir los teóricos. 

Para poder empezar con nuestro repaso de los conocimientos 
presentes de la base física de la memoria tratemos de definir algo el 
problema, En el lenguaje de la ciencia de los computadores, lo que 
nos Interesa es saber cómo el cerebro vivo"almacena la información. 

demás, está información le es presentada al cerebro durante su 

vida. No es heredada. El problema de la memoria, es, por lo tanto, 
Una parte del problema del aprendizaje. Se puede ver que la capacidad 
m almacenar información, la capacidad de aprender por la expe- 
~ cla, es, en un grado mayor o menor, una propiedad común a 

Odos los sistemas nerviosos. Desde luego, esta propiedad no está 
limitada a los sistemas nerviosos. Puede detectarse en otros sistemas 
Slológicos. Todos estamos familiarizados, por ejemplo, con los 

echos Principales de la inmunología. Todos sabemos que el organis- 

mo Posee un sistema de células capaces de fabricar un anticuerpo 
os en respuesta a un estímulo antigénico a eia 
lficidad se limita al antígeno, para el cual resulta fatal. También 


Hilgard, E, R., Theories of Learning, Appleton, New York, 1940. 
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i Y i ticular 
dera. Después de la infección por un PIAA poder PA 
es duradera. nece durante un periodo de tiempi Ide! , 
organismo perma El sistema inmunitario ha 


ier invasión ulterior. Í 
j cualquier Invasió l l 1 
rendido l patrón de este antigeno particular”. ES, 
nose olvida rápidamente. La memoria, por lo tanto, no e e- 


o mi cerebro. a TOE 
no limitado al la analogía inmunitaria, antes expuesta, 


nadamente ita 
eso pega En el momento de escribir esto, no se conoce 
1 . 


el mecanismo de la memoria inmunológica. Por lo tanto, estamos 

: irculo vicioso de tratar de explicar nuestra ignorancia 
cogidos en el circu i A a 
con ignorancia. Sin embargo, aunque temamos cua » p $ 
las complicaciones bioquímicas de la respuesta inmuno ógica, proba- 
blemente su complejidad sea inferior en varios órdenes de magnitud 
a la de la respuesta neurológica. Es probable que el mecanismo de 
la memoria inmunológica se comprenderá en un futuro próximo; 
esperemos que el mecanismo que surja pueda arrojar alguna luz, 
o proporcionar algún apoyo, para el mecanismo cerebral. 

Veamos a continuación si podemos precisar un poco más lo que 
entendemos por el término «memoria» en un contexto neurobioló- 
gico. Tomemos como definición inicial: un cambio duradero en el 
comportamiento de un animal en respuesta a un estimulo. Podemos 
ver que, según esta definición, sería correcto incluir la respuesta 
inmunitaria en el término «memoria». Sin embargo, esta definición, 
como la mayoría de las definiciones en biología, puede criticarse. 
Quizá. la crítica mayor sea que la definición confunde memoria y 
recuerdo. Probablemente, todos nos acordamos de alguna ocasión, 
en nuestra vida, en que nos hemos «olvidado» de un nombre, o de 
un número, pero, que quizás nos hayamos vuelto a acordar de él 
al despertarnos a la mañana siguiente. Esto indica, seguramente, que 
el «rastro» de la memoria estaba presente durante todo el tiempo, 
en nuestro sistema nervioso, pero que por alguna razón nos era inac- 
cesible. Muchas diferencias chocantes de esta distinción entre me- 
~oa y recuerdo están recogidas en la literatura. Quizá, los casos 
ds conocidos sean los de individuos, bajo hipnosis, que recuerdan 
o ss pasado, quizás de su infancia, de los cuales su inteli- 
g © adulto no se daba aparentemente cuenta. Gerard ? refiere 


2 Se > x 
20S N s . < . ’ - 
Pensa que los mamiferos son capaces de sintetizar más de un millón de anti 


Cuerpos diferentes. Esta “Sénico 

` 6 - potente respuesta a] ífica al estí tigénic 

20 se ha l altamente espec estímulo antıg 
> ha demostrado en los invertebrados. i l 
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aad behaviour en y S00 } Neurophysiology: an integratiòn (molecules, neurons, 
cen Physiological Soci ien i lay Section 1 Neurophysiology, Vol. 3, Ame"! 
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un ejemplo aún más sorprendente. Relata como «detalles de una 
conversación entre un cirujano y su asistente durante el periodo 
de anestesia total fueron posteriormente referidos por un paciente 
bajo hipnosis». 


En esencia, el análisis anterior hace una diferencia entre estructura 


y función. La memoria, según este resumen, es el cambio estructural, 
el recuerdo es la «localización» de este cambio estructura] por la 
«mente», una «reunión» mental, 


Ahora que estamos satisfechos de saber lo que queremos decir 


con el término «memoria», veamos algunas situaciones experimen- 
tales en las que se puede estudiar. Desde luego, éstas son situaciones 
en las cuáles se examinan las características del aprendizaje y del 
comportamiento aprendido. 


15.2 El aprendizaje en los animales 


Quizá, los tipos de aprendizaje más intensamente estudiados y 


definidos de un modo más preciso, sean los reflejos condicionados. 
La mayoría estamos familiarizados con el clásico experimento de 
Pavlov, en el cual, un perro aprende a salivar al oír una campana. 
En este tipo de experiencia de aprendizaje, los parámetros ambien- 
tales se pueden controlar muy rigurosamente. El investigador puede 
así tener confianza en que la reacción que observa es una respuesta 
aun estímulo preciso, o a un patrón estimulador, y a nada más. 


Pavlov llegó a sus estudios de fisiología del cerebro, al interesarse | 


en la fisiología digestiva. Poniendo polvo de carne sobre la lengua 
de un perro, provocaba la salivación. Esto, era cl resultado de un’ 
reflejo directo «incondicionado», que ya existía en el animal desde el 
nacimiento. Sin embargo, al presentar la carne, al mismo tiempo 
que tocaba una campana, Pavlov pudo demostrar que después de 
Un Cierto número de pruebas, la salivación se presentaba con sola- 
, mente tocar la campana. Este es el reflejo condicionado. Además, 
P avloy pudo cuantificar la intensidad de estos reflejos, recogiendo 
¿Y midiendo la saliva segregada. 


ste es, pues, el ejemplo paradigmático de los reflejos condicio- 


n : > 

o El llamado estimulo incondicionado (El) —el polvo de carne— 

e asociando, después de un cierto número de veces, en el sistema 
kas central del perro, con el estímulo condicionado (EC) 

Fe campana. Así, la respuesta incondicionada (RI) —la saliva- 

el e 


— llega a ser provocada por el EC, normalmente neutral. Cuando 
ntrenamiento es completo, la salivación se provoca con solo 
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lov yina respuesta 
la campana; cuando esto OCUrTE, Pavlov lo denon P 
tocar la ci ; | 

condicionada (RC). EL EC. RI, RC). definidos en los párrafos 

Los cuatro términos (EL, ancia considerable para el estudio de 


; rt 
anteriores. tienen una 1mpo i diaba 
MAN condicionados. Pavlov creyo que ap e e z 
los re E des de estos reflejos, estaba estudiando realme pro- 
propiedades S l 


al Si o, reflejos de este tipo se 
A cear Bon poi a ls decorticados?*. 
han end os Celos condicionados del tipo pavloviano, no depen- 
Pengiran Brent de la presencia de una corteza cerebral. Sin 
pr pe concepto general pavloviano, de estudiar las funciones 
iaee de los sistemas nerviosos centrales apuran FA 
condicionados, igual que el químico investiga aa e la E C me 
moléculas, examinando, por ejemplo, el color de las diso pae SS, 
e válido. Las teorías particulares de Pavlov, que utilizan 
“erpa i i han recibido, sin embargo, la confir- 
flujos de energía nerviosa, no ha l od «loria. han recibido 
mación neurofisiológica que, para seguir con la ana ogía, han recil | 
las ideas estructurales de un químico como Van t'Hoff, del crista- 
rayos X. we l 
ua, stand, bastante diferente del clásico a 
pavloviano, es la que utiliza como El un estimulo doloroso A i 
sentido amplio). Para poder salir de esta posición desagrada e 
el animal tiene que dar alguna respuesta apropiada (RC). Por ejemp o 
el EI puede ser una descarga eléctrica. Para evitar este estímulo 
molesto, el animal tiene que dar una respuesta adecuada —presionar 
una palanca o levantar una pata. Esto es la RC. El experimento 
consiste en añadir un estímulo neutro (EC), como una campana, 
a la descarga eléctrica. Se observa que los animales inteligentes apren- 
den rápidamente a dar la RC al oír el EC. l 
Este tipo de condicionamiento difiere en varios aspectos impor- 
tantes del tipo pavloviano. El más importante, es que el animal tiene 
que tomar una parte activa en el proceso, y no dar una mera respuesta 
pasiva. Por ello, se ha llamado a este tipo de reflejo condicionado 


pPerante» o «instrumental». Galambos y Morgan sugieren dis- 


tinguir los dos tipos de condicionamiento, simplemente denom!- 


nando al primero «tipo 1» y al segundo «tipo 2»5. En lo sucesivo, 
adoptaremos esta terminología. 


* Galambos, R. 


book of Physiolo y Morgan, C, T. (1960), «The neural basis of learning», en Hand- 


> Secti | ] "logica! 
q 5 ' 1476. Section 1: Neur ophysiology, Vol. 3, American Physiologica 
ala 
mbos, R. y Morgan, C. T. (1960), loc. cit., p. 1473, 
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Una de las diferencias importantes entre una RC tipo 2 y una RC 
tipo 1, estriba en que la primera depende mucho más de la integridad 
de la corteza cerebral. Esto, por supuesto, sólo se aplica en el caso 
de los vertebrados superiores, y de los mamíferos en particular. 
Los invertebrados, que como es obvio, no poseen una corteza cere- 
bral, a pesar de esto son perfectamente capaces de desarrollar reflejos 
condicionados de tipo 2. Sin embargo, parece que todos los sistemas 
nerviosos centrales, capaces de este tipo de reflejos tengan ciertas 
características estructurales comunes. Todas parecen poscer, en una 
región o en otra, láminas de neuronas aparentemente conectadas al 
azar?. ` 

Es fácil ver, que conforme van aumentando en complejidad, las 
RC de tipo 2, se continúan con las formas simples, y luego con las 
complejas, de aprendizaje mediante prueba y error. Así, un animal 
hambriento, encerrado en una caja puede tener que experimentar ` 
con palancas y agarraderas, para alcanzar su alimento. En este caso, 
el hambre es el EI desagradable, mientras que el EC, si es que se puede 
decir que la situación tiene uno, es la vista de la palanca o de la aga- 
rradera adecuada. Desde luego, un montaje experimental como éste, 
puede ser alterado de muchas maneras distintas para probar, tanto 
las capacidades sensoriales del animal, como sus facultades para 
aprender., 

Situados a un nivel ligeramente superior están los problemas de 
recorrer un laberinto. Aquí, el animal, esencialmente por prueba. 
y error, aprende a salir de un laberinto, simple o intrincado, para 
huir de su condición dolorosa, que suele ser el hambre, 

Finalmente, existen algunos tipos interesantes e importantes de 
aprendizaje que se prestan peor al análisis experimental. Un tipo 
bastante notable se descubrió mediante la observación cuidadosa 
del comportamiento de animales muy jóvenes. Por ejemplo, los pa- 
titos, en cuanto salen del cascarón, buscan y siguen el primer gran 
Objeto que se mueva cerca de ellos. Por supuesto, este objeto suele 
ser la pata. Pero, Konrad Lorenz, ha mostrado que los pájaros recién 
nacidos pueden «seguir» a los humanos y aún a despertadores que 

agan un fuerte tictac, encerrados eb una caja. Se ha sugerido que 
el sistema nervioso de los pajarillos recién nacidos, permanece 
Urante un corto periodo de tiempo, antes y después de la eclosión 
en un estado metaestable particular, capaz todavía de «seguir» a 
un cierto número de entidades, que cumplan ciertas condiciones 


6 
y , W. R. (1961), «Brain mechanisms and the learning process», Fed. Proc., 20, 
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prendizaje se denomina por ello rd 
zaje que suele escaparse de la clasi cación 

ió ea de un reflejo condicionado de tipo 1 ó 
como una elaboración, ya S adzaje icion: Un ejemplo bien co 
de tipo 2, es el ce Sá descrito por Kohler. Relata cómo se 
hocido de PANES don un manojo de plátanos situados fuera 
a il o fuera de su alcance. De repente, el animal se dio 
sde pee iendo dos palos que tenía, podía alcanzar la recompen- 
Sa Se dice de esta situación de «eureka» o de «ajá», que comprende 
mi ia del ambiente perceptual, i ma que Erie 
un nuevo patrón o una nueva relación entre los datos cn 
Se ha considerado también al aprendizaje interior ep apren i- 
zaje por prueba y error, «virtual» o «substituido». Es Tk cd as 
las pruebas y los érrores se realizan «en la cabeza». El apren zaje 
interior tiene, pues, un gran interés para nosotros, como seres hu- 
manos. Ya que sentimos que éste es el tipo que más se aproxima a 
nuestras propias experiencias de aprendizaje en las situaciones 
aoon que sea la importancia del aprendizaje interior para 
la condición humana, no es fácil estudiarlo experimentalmente. bn 
dos tipos de reflejos condicionados, y sus derivados como a 
aprendizaje por prueba y error y mediante laberintos, son mucho 
más abordables para el análisis preciso. Con estas formas de apren- 
dizaje se puede esperar determinar cuándo comienza el proceso, 
cuánto dura, y con qué rapidez decae. Mediante la ablación y otras 
técnicas, uno puede empezar a estudiar donde se produce en el cerebro 
el aprendizaje. Mediante el registro con electrodos, la Inyección 
de drogas, el análisis químico y la investigación microscópica, Se 
puede esperar descubrir su base física. Todas estas cuestiones tienen 
una gran importancia pará el proceso de aprendizaje —para el esta- 
blecimiento de la memoria. 


ipo de a 
roseras. Este tipo 
° 'Otro tipo de aprendi 


15.3 ¿En qué parte del cerebro se 
localizan los rastros de la memoria? 


Las teorías modernas de la localización de la memoria en el ce- 
rero suelen comenzar con los trabajos de Lashley. Las investiga- 
zadas tn “y parecen demostrar que los recuerdos no están están 
tebaridás egiones particulares de la corteza cerebral, sino que € i 

dskley $ por toda esta capa tisular. El enfoque experimenta! z 
y lue examinar la capacidad de las ratas para memor!Z 


A E EIA 


La memoria 


un laberinto, conforme se iban suprimiendo cantidades y partes 
variables de su corteza cerebral. La conclusión que sacó después 
de un gran número de experimentos llevados a cabo durante muchos 
años fue que no existía una región única de la corteza cerebral que 
estuviese especializada en almacenar información. La excisión de 
cantidades similares de corteza, tomadas de regiones muy distintas, 
parecía tener el mismo efecto sobre la memoria de la rata. Por con- 
siguiente, Lashley sugirió que todas las partes de la corteza poseían 
potencialmente la misma capacidad de almacenamiento de la infor- 
mación. Es decir, que la corteza poseía la propiedad de ser equipo- 
tencial para la memoria. Además de esta propiedad, o mejor dicho, 
como consecuencia de ella, Lashley demostró que la memoria se 
deterioraba en relación directa a la cantidad de corteza suprimida. 
Cuanto mayor era la cantidad que se quitaba, independientemente 
de su posición en la corteza, más defectuosa era la memoria del ani- 
mal. Lashley creyó que esto constituía una ley de acción de masa 
cortical. 

Las ideas de Lashley han sido sometidas a críticas por su investiga- 
ción.. Cualquier animal que tenga que recorrer un laberinto tiene 
que basarse en impresiones sensoriales. Estas son las que aprende, 
presumiblemente. Si se le deniega el uso de sus órganos sensoriales, 
un animal no puede encontrar su camino. Pero esto se puede decir 
que es precisamente lo que hace el método experimental de Lashley. 
Vimos, en el Capítulo 13, que la corteza cerebral es el] gran órgano 
terminal, y la oficina de clasificación de los receptores de distancia. 
La información sobre el medio externo se dirige hacia este lugar de 


Lashley salió al paso de estas críticas mediante el ingenioso expe- 
AEE siguiente. Enseñó a ratas ciegas a recorrer un laberinto, y 
ntonces mostró que su memoria se afectaba al suprimir porciones 


i i a corteza visual, dificilmente podría afectar los sentidos de una | 
ya ciega. Sin embargo, se han obtenido pruebas aún más convin- 

métod n de la masa cerebral en años más recientes con | 
odos electrofisiológicos. 


esde finales del siglo xIx, se sabía que podían registrarse fe- 
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i cerebro en vida. Catón 
Doe RREN T Medical Journal, 
inya ani sujetos de sus experiencias 
en 1875. Caton utilizo E propia E erñiéie cerebral ¿Cuando 
y obtenía los e estuvesticación activa, el estudio de los potenciales 
e pi qa a los fisiólogos del este de Europa y de Rusia. Estos 
cerebra A Se udieron demostrar que el cerebro presentaba unas 
E pe rit ri y espontáneas del potencial eléctrico. Se vio 
kaare ondas podían registrarse desde la superficie del cráneo 
de los animales de experimentación. Sin TE hubo que esperar 
a 1925 para que Hans Berger, profesor de neurología y et 
de la Universidad de Jena, demostrase, el primero, la presencia e 
estas ondas ritmicas cerebrales en los seres humanos. Todavía usamos 
su denominación cuando nos referimos al estudio de estas ondas 
—la electroencefalografía (EEG). 

En los seres humanos despiertos pero relajados, el EEG se pre- 
senta como una oscilación sinusoidal prominente, con una f recuencia 
de unos 8-13 c/s. Este es el llamado ritmo.alfa. Además de éste, se 
puede registrar un segundo ritmo, de inferior voltaje y de mayor 
frecuencia (18-30 c/s) —el ritmo beta. Experimentos en animales 
sugieren que los dos ritmos se deben a dos poblaciones neuronales 
del cerebro diferentes”. Sin embargo, los ritmos alfa y beta, no son 
los únicos potenciales oscilantes que se pueden detectar en el cerebro 
humano: de hecho, el EEG humano está formado por un complejo de 
muchas ondas con relaciones entre su amplitud y la variación 
de fase. 

Ahora bien, ¿cómo nos ayudan estos fenómenos eléctricos en 
nuestro intento de localizar el rastro de la memoria? La respuesta 
a esta pregunta es directa: se ha visto que cuando se está aprendiendo 
existen cambios eléctricos difusos en el cerebro. Es decir, el proceso 
de formación de la memoria se acompaña de cambios eléctricos 
en muchos sitios del cerebro. 

Lo primero que se ve es que cualquier estímulo sensorial inespera- 
do produce la desaparición del ritmo alfa. De hecho, el llamado 
mig pa la primera indicación de la reacción de un man . 
Los Ss a La desaparición de este estado de aten ña 

ero i o el animal al nuevo estimulo, se acomp x 
mo cerebral alfa. El ejemplo mejor conocido 


r r . O 
nómenos eléctric 
relató las primeras observacion 


? Brazier ac 
Pitman and Soma 104 0 959) The electrical Activity of the Nervous System, Isa 
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Att tc 0 y 
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CERRADOS L— OJOS ABIERTOS —J CERRADOS 


FIG. 15.1 Efecto de abrir y cerrar los ojos sobre el ritmo alfa del gato. El efecto es 


semejante en el hombre. Según Rempel, B. y Gibbs, E. L. (1936), «The Berger rhythm 
in cats» Science $4, 334-335. 


, 
bloqueo alfa se da cuando un mamífero abre sus ojos y está atento 
a una escena visual (Fig. 15.1), 

Cuando se hicieron las primeras experiencias sobre el bloqueo 
alfa, se observó un hecho bastante interesante. Se vio que después 
de varias pruebas en las que un click audible precedía la iluminación 
de una jaula a oscuras, éste era capaz por sí mismo de producir el 
bloqueo alfa. Es decir, que el click había sido asociado con la ilumi- 
nación. La atención del animal se elevaba con solo oírlo. No había 
señales de bloqueo alfa, como respuesta a un click, en el animal no 
entrenado. 

Hacia los años cincuenta, se desarrollaron las técnicas para im- 
plantar electrod 
Se hizo factible entonces 


en todas las regiones del cortex. Es evidente, que la atención al estímu- 
O es un requisito previo a la mayoría de los tipos de aprendizaje. 
in embargo, una vez establecido el reflejo, el bloqueo alfa sólo 

Podía detectarse en el área de proyección (apartado 13.4) del estímulo 
se ondicionado, Así, para volver al ejemplo del párrafo precedente, 
i pocia mostrar que, inicialmente, el bloqueo alfa podía ser detec- 
ado en la mayor parte del cortex, como respuesta a un click (el 
mientras que una vez que se había establecido completamente 


8 
ofte Morrell, F. y Jasper, H. H. (1956), «Electrographic studies of the formation 
201 MPOrary connections in the brain», Electroencephalog. and Clin. Neurophysiol., 2. 
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I reflejo, la desincronización sólo podía detectarse en la corteza 
c y 1 s 
visual. p 

“ Además de los experimentos que presentan bloqueo alfa, muchas 
experiencias han demostrado las correlaciones eléctricas del condicio- 

tas al registro EEG rítmico normal. La Fig. 15.2 


namiento, Superpucs 1 
muestra un ejemplo de este tipo de experimento, llevado a cabo por 


Galambos?. ae 
La Fig. 15.2 (a) muestra la respuesta eléctrica, detectable en varias 


partes del cerebro, cuando se produce un click cada segundo. La 
figura muestra que la respuesta registrada es débil, excepto en la 
corteza auditiva. Sin embargo, si cada vez que se produce un click, 
se acompaña éste de una bocanada de-aire en la cara del animal, se 
presenta rápidamente una imagen eléctrica totalmente distinta. 
Esta imagen se muestra en la Fig. 15.2 (b). Se puede detectar una 
respuesta eléctrica en muchas regiones diferentes del cerebro. Esta 
respuesta difusa, desaparece gradualmente si se suprime la bocanada 
de aire, mientras sigue sonando el click. Se ve claramente que el re- 
gistro eléctrico sigue estrechamente al cambio en el comportamiento 
característico de un reflejo condicionado de tipo 1. Además, es impor- 
tante señalar que la respuesta no se limita a la corteza cerebral, sino 
que también participan grandes áreas encefálicas. 

Los ejemplos de experimentos que muestran estas correlaciones 
eléctricas difusas del aprendizaje, podrían multiplicarse fácilmente. 
Aprender —memorizar— es un proceso activo y complejo. Como 
ya hemos resaltado, es importante distinguirlo de los rastros que 
deja lo que se aprende. Estos pueden estar o no distribuidos difusa- 
mente, de un modo semejante en el sistema nervioso central del ani- 
mal, El estudio de los procedimientos que tiene el cerebro para apren- 
der, no nos responderá fácilmente a la pregunta de dónde almacena 
el cerebro la información que ha aprendido, o bajo qué forma St 
almacena esta información. 
pd pune visto en este libro, existen muchos indicios pars 
misferios o e los mamíferos está localizada en los A 
lación de áreas ą e E Capítulo 13 recordaremos que la a f 
e Li as de la corteza cerebral humana, Ea é 

os tiempos de Bros a auditivos. Desde luego, se sabia ya o 
nes de ciertas regio i d ponike, en el siglo xxx, que a cil 
papas E siones de la corteza humana producían afasi” 

A El SUJEto es incapaz de «encontrar» sus palabras, 


9 
Galambos, R. (1961), on», 
08. 


Fed. Proc., 20, 603-6 “Neurophysiological studies on learning and motivati 


RESPUESTAS EEG ANTES DE SER REFORZADAS 
AA ALAS EEG ANTES DE SER REFORZADAS 
CLICKS (A) 





CORTEZA AUDITIVA 


A O 
NUCLEO CAUDADO 
A a TM O 


NUCLEO CAUDADO 


PA NA AI e 


AREA 'OLFATIVA BASAL 


Apo A at ad o an 
- > _—_—_—_—_———  — — >>! 
B) DESPUES DE SER REFORZADAS 

Ginisa i e AA 


dd Respuesta eléctrica a clicks antes y después de ser reforzados. Los elec- 
Superior A a en las regiones del cerebro del gato marcadas en la parte 
ad a figura. En (A) se registra la respuesta eléctrica después de haber hecho 

n click regular en medio de la noche. En (B) se registra la respuesta después 


€ enviar j : i 
viar Junto al click una bocanada de aire sobre la cara del animal. Explicación 


en el texto Seri l a 
. “SEO. Según Galambos, R. (1961), «Neurophysiological studies i 
motivation», Fed. Proc., 20, a physiologi on learning and 
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nder las palabras que se le dicen, SIN GN 
rvaciones tienden , e e E 
recedentes, Es posible criticadas, barán. 
señalados en los onp at pie pi bere ld 
dose g0. qus 4 br elas en cuestión, sino que puede estar 
ron, e le pica " conexiones de este centro, 
O ado den la localización de los rastros de la Memoria, 
Pe ini experimentos sobre animales y humanos Tua a ol 
«cerebro partido», En estos experimentos, is tm c cusrpo 
calloso (Capitulo 13), que conecta normalmente os dos iemislerios 
cerebrales. Esta operación se ha realizado durante muchos años 
sobre los seres humanos que tenfan una epilepsia severu, Se ha visto 
que la sección biene generalmente exito para prevenir la extensión 
del ataque de un hemisferio al otro. Sin embargo, cl compol tamiento 
subsiguiente de estos individuos con el cerebro partido, parecía 
sorprendentemente bastante normal, Por ello, fue difícil adjudicar 
una función a este tracto prominente de fibras, | 
Sin embargo, a principios de la década de los años cincuenta, 
investigadores en el laboratorio de Sperry empezaron a mostrar 
que la sección del cuerpo calloso evitaba que un hemisferio compar- 
tiese lo que aprendia con su vecino, En sentido literal, esto quiere 
decir que la mitad derecha no sabía lo que estaba haciendo la mitad 
izquierda. En lo que se refería al comportamiento aprendido, cada 
hemisferio parecía actuar bastante independientemente del otro, 
El procedimiento adoptado en estos experimentos fue de seccionar 
el quiasma óptico al mismo tiempo que el cuerpo calloso, Esto se 
muestra esquemáticamente en la Fig. 15.3. 


` YA 
bien es incapaz de compre e 
bargo, estas importantes 0 INC 


Después de la operación descrita en la Fig. 15.3, la información - 


procedente del ojo derecho y del izquierdo, queda atrapada en el 
hemisferio derecho o en el izquierdo, respectivamente. Veamos 
ahora lo que ocurre si tapamos un ojo con un trapo y «enseñamos» 
un reflejo condicionado utilizando el otro. Supongamos, por ejemplo, 
que el animal aprende a empujar una palanca para tener alimento, 
pa se presenta un estímulo visual. Hasta aquí todo va biga 
o Pe euis si quitamos el trapo del ojo y lo colocamos n A ; 
e] estimulo pre el animal del modo correcto al pan A 
que se le hablar ? No. ¡Lejos de ello, el animal parece ignora ó 
tiene que vol a tan laboriosamente! El reflejo condicio 

Or apuesto. e AO desde el comienzo, na reali- 
zada sobre un naig observación difiere radicalmente de p 0 con” 
dicionado enseñ con el cuerpo calloso intacto. Un re e) ente 

> enseñado mediante un 0JO, puede realizarse ¡gualm 
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y Núcleo geniculado 
S lateral 





3 a /—/ -— Cuerpo calloso 


. y 
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Cuerpo estriado 


Fia, 15,3 Una preparación de «cerebro partido» se hace 
seccionando el quiasma óptico y cuerpo calloso, De este 
modo, la información recogida por la mitad lateral del ojo 
izquierdo queda encerrada en la corteza cerebral izquierda 
y para el ojo derecho, la situación es análoga, > 


bien mediante el otro. Como seres humanos todos sabemos que es 
igual de fácil reconocer las palabras con cualquiera de los dos ojos, 
Sin embargo, como vimos en el apartado 13.7, la capacidad lingüística 
está restringida, en gran parte, a un solo hemisferio. 

Así, pues, estos experimentos sobre animales con el cerebro 
Partido, parecen confirmar nuestra inclinación anterior, a creer que 
Por lo menos los recuerdos visuales están localizados en la corteza 
cerebral, Seccionado el cuerpo calloso, se le puede «atrapar» en un 

emisferio. Otros experimentos de un tipo similar, han mostrado 


+ Yue la memoria auditiva y táctil pueden atraparse de un modo se- 


Mejante, 
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de las evidencias presentadas en este apartado sugiere, 
El pay mamíferos los «engramas» se forman en la corteza 
pues, o s ncepto coincide con nuestra idea general de la ma- 
cerebral. Este llegado a considerar la corteza cerebral, 


e . Hemos l 
quinaria cerebral la frase de Sherrington, como el gran 


1n 
o del cerebro», segu : ijp r 
dos el gran almacén de la información específica y que puede 
a , 


tivada o desactivada por centros más profundos. La informa- 
a pie a la corteza por los receptores de distancia, puede o no 
ni con los patrones de la memoria ya e rad Es o, 
que puede haber reconocimiento O nos ¿Pero qué forma pueden 
adoptar estos patrones de la memoria! Esta tiene que ser Sen 
siguiente pregunta. Además, es una cuestión que constituye hoy 
uno de los asuntos centrales de la investigación del cerebro. 


15.4 ¿Cuál es la base física de los 
rastros de la memoria? +° : 


La esencia de esta cuestión, parece ser: ¿Cómo pueden ser con- 
vertidos los efímeros flujos de iones de los impulsos nerviosos, que 
tan solo duran unos pocos milisegundos, en un rastro que puede 
durar toda la vida? Y, viceversa, ¿cómo puede un tal engrama per- 
manente convertirse otra vez en potenciales de acción dinámicos 
durante el proceso de recordar? ¿Qué forma podría adoptar un 
engrama que poseyese tales cualidades? | 7 

Ya nos hemos cuidado de distinguir el proceso de A 
y de aprender, de la memoria propiamente dicha. Se suele hacer š 
que probablemente sea la misma distinción entre la llamada m 
«a corto plazo» y la memoria «a largo plazo». Todos hemos tE 
¡mentado esta distinción, cuando, por ejemplo, hemos «fija - 

| mentalmente un número de teléfono, durante el tiempo Justo pa i 
hacer la llamada, pero lo hemos olvidado casi inmediatamente a 
- pués. Por otro lado, la mayoría recordamos, de un modo pena 
la fecha del descubrimiento de América, por ejemplo. Las, amaS 
retrógadas nos proporcionan igualmente, pruebas bien conons 

| para reconocer dos tipos de memoria. En los animales de experim e 
tación pueden obtenerse efectos semejantes con métodos en los 9: 
in . aae Jide 
más den as titie señalar que bien' pudiera el cerebro almacenar informes menté 

- SÓLO se debe a la necesidad de mantener las cosas tán se x 


; ible, os 
sólo open Posible;:&l que se Suponga en.los apartados siguiéntes de este, articu'to 2”. 
910 opera un mecanismo. est 


: 10 
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intervienen el electroshock y la anoxia. La conclusión de estas 
observaciones parece muy clara. Los procesos, cualesquiera que 
sean, de fijación de la memoria, llevan algún tiempo, quizás unos 
pocos minutos; cualquier ataque a la integridad del sistema nervioso 
central durante este periodo, interrumpe estos procesos. Como 
consecuencia, la mémoria a «corto plazo» no queda nunca fijada. 
Sin embargo, los recuerdos más antiguos permanecen inafectados. 
Estos últimos, como mencionamos al principio de este capítulo, 
son casi imposibles de borrar. 

Una distinción, entre memoria a «corto plazo» y memoria a 
«largo plazo», entre memorizar y memoria, surge también de ótra 
observación frecuente, muy a pésar nuestro. Al hacernos más viejos, 


nuestras facultades para memorizar empiezan a declinar. Sin embar- , 
go, paradójicamente, la viveza de_los recuerdos que nos quedan, . 


tiende a aumentar. Todos estamos familiarizados con el caso de la 
persona retirada que no puede recordar lo que hizo ayer, pero que / 
parece recordar totalmente los acontecimientos que tuvieron lugar 
hace medio ‘siglo. Parece como si la edad avanzada se acompañase | 
del fallo progresivo de los mecanismos que conducen a la fijación 
de la memoria, mientras que aquellos que fueron fijados en el pasado 
permanecen relativamente sin afectar. 

Estas simples observaciones forman el cuadro sobre el cual ha 
de desarrollarse cualquier discusión sobre la base física de la memo- 


ria. Vimos en el apartado 15.3, que el memorizar se acompaña de una 


actividad eléctrica difusa y relativamente duradera, en muchas 
regiones del encéfalo. Podemos suponer que, por lo menos, una 
parte de esta actividad refleja el proceso de fijación de la memoria. 
La hipótesis preferida por los científicos, sobre la forma adoptada 
Por esta fase dinámica de la memoria, trata de circuitos neuronales 
en 'los cuales se «reverberan» los impulsos. Unos pocos minutos 
de esta reverberación son suficientes para que pasen por los circuitos 
varios millones de impulsos. Existe bastante capacidad en la histología 
de la corteza para que puedan existir estos anillos neuronales. Tam- 
bién se puede pensar, que los centros encefálicos más profundos 
son capaces de fijar el nivel de actividad. Desde luego, existen evi- 
dencias !! de que tales centros, y, en particular, la amigdala, influen- 
cian realmente la fijación de los recuerdos. Si este es el caso, aquí 
tenemos una bonita explicación de porqué las situaciones emocio- 
nales, que como vimos en el Capítulo 12, tienen sus bases físicas en 


-UU Ver Gloor, P. «Amygdala», en Handbook of Physiology: Section 1, Neurophy- 
siology, Vol. 2, American Physiological Society, 1960: > ` m 


r 
i 


j 
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r los recuerdos más imperecederos, 
física de la memoria a «corto plazo» es la activación 
erviosos específicos, podemos ver, inmediatamente, las 
fisiológicas de las observaciones mencionadas en los 
s. Sin embargo, ya no podemos diferir más la 
transforma esta memoria dinámica a «corto 
moria a «largo plazo»? Tenemos que suponer que la 
circulación de los impulsos en estos circuitos hipotéticos deja tras 
de sí un residuo permanente O produce algún cambio permanente 

¿Pero qué forma podría adoptar este cambio? Presumiblemente. 
debe hacer que estos circuitos particulares sean diferentes de los 
rcuitos posibles en la corteza. Seguramente debe 
ia» de estos circuitos, ya sea aumentándola o dis- 
la transmisión de los impulsos. La consecuencia 
sería que al presentar un estímulo condicionado familiar al animal 
la actividad cerebral debería ser significativamente diferente de la 
actividad cerebral ante un estímulo sensorial nuevo para el animal 
Es decir, que el animal «recordaría» un estímulo dado, pero no otro 


ofundos, suelen deja 


los centros pr 

Si la base 
de circuitos n 
razones neuro 
párrafos anteriore 
cuestión de ¿cómo se 


plazo» en me 


otros billones de Cl 
alterar la «resistenc 
minuyéndola para 


e PP 0 o 


Metido en PE l 

es buscar un A Sin salida de esta clase, el reflejo del biólogo 
monosináptico que más sencillo. Uno de éstos es el arco reflejo 
feros, TE Pe los músculos esqueléticos en los mamí- 
tado 6.3. Eccles y Melat ya, hablamos de este sistema en el apai- 
procedimiento que si ntyre investigaron este sistema en 1953 A 
del músculo de u iguieron fue de cortar las fibras pro joceptivas 

na pata, justo antes de que penetren al mé ula 


espinal. Pen 
- Pensaron è 
que si la resistencia sináptica variaba con el uso 


12 
Eccles, J. C 

mammalian spinal y. McIntyre, A. 
alan spinal reflexes», J, Physiol "i eis of use and of inactivity 0” 





Fic. 15.4 U 
; e n expe r . . 
del uo La ES dd para determinar si la resistencia sináptica varí 
ted cta rio comia ao transversal de la médula sipinal, 
lo A está y à músculos A y B. El i sei k 
á use . El nervio se 
seccionado en el punto indicado por la flecha ici 


el reflejo e 
de de e a del lado seccionado debería ser, después 
más alto que el ref las semanas, más lento o que tendría un umbral 
Fig. 15.4 se muest ejo de la pata funcionante, sin seccionar. En la 

Las ad el principio del experimento. 

manas se pudo aro Eccles se confirmaron, Después de varias se- 
seccionado de la Er rar que el reflejo provocado al estimular el lado 
En Comparación ra propioceptiva del músculo A, estaba deprimido 
músculo B. Se on el reflejo provocado al estimular la fibra del 
jantes para Las en llevar a cabo procedimientos quirúrgicos seme- 
sometidos a un er que los reflejos monosinápticos de un lado estén 
espués de va uso mucho mayor que los del otro. La comprobación 
rias semanas muestra, que en este caso los reflejos 


MONosi r a 
tqa Ina tic e , . 
facilita don os del lado experimental, están considerablemente 


13 

Eccles 

e : SR. , 
XCessiye use», Nans ree A. (1959), «Enhanced synaptic function due to 
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- FIG. 15.5 Regeneración y memoria en los platelmintos. Las lombrices se 

“' cortan en las posiciones señaladas por las líneas en zig-zag. El protoplasma : 
nuevo está indicado en punteado o en rayado. Los gusanos (b) y (c) están 
por lo tanto compuestos en su mayor parte por protoplasma nuevo. A pesar 
de ello todavía conservan vestigios de los reflejos: condicionados enseñados ' 
a su progenitor, Ver J; V. McConnell (1959), American Psychologist, 14, 410. 


_ Sin embargo, existe una pega. Estos experimentos han sido muy 
criticados, sobre la base de que la sección de un nervio produce 
cambios histológicos, aún en el cabo proximal del nervio. Por ello, 
es posible que los efectos fisiológicos observados por los investigó 
dores que utilizan esta técnica, sean meramente el resultado de +2 
cirugía. Parece, pues, difícil de llegar, mediante esta técnica, a W4 

emostración clara de una alteración de la resistencia sinápti% 
debida al uso o al reposo. d 
os Un sema nin má seo para el estudio del aprendizaje d 

a sido discurrido por los"fisiólogos que estudia 
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insectos. Se ha visto ve era posible aislar el ganglio torácico de las 
cucarachas del resto de su sistema nervioso central. Este ganglio 
controla los ri de las patas unidas a los segmentos toráci- 
cos. Además, es posible reconocer individualmente las motoneuronas 
de este ganglio. Se puede ahora demostrar que pueden establecerse 
reflejos condicionados en un ganglio aislado!'*. Por ejemplo, se 
puede condicionar una pata para que se mueva de un modo caracte- 
rístico. Evidentemente, esto abre la posibilidad de estudiar el aprendi- 
zaje en un sistema nervioso, cuyo orden de magnitud es muy inferior 
al de los vertebrados. Quizá sea posible, además, estudiando parejas 
de motoneuronas acopladas bilateralmente, determinar la existencia 
y la rai de cualquier cambio estruc ural que acompañe al 
aprendizaje. a! | 
: Las diminutas planarias en libertad nos proporcionan un sis- 
tema aún más simple para el estudio del aprendizaje y de la me- 
moria. Estos animales, son carnívoros comunes que viven en las 
charcas, y que tienen la distinción de ser, después de los celentéreos, 
los miembros más primitivos de los metazoos, En 1959, se realizaron 
algunos experimentos muy curiosos sobre estas criaturas inferiores. 
McConnell*? mostró que un reflejo condicionado, establecido en 
uno de estos platelmintos, podía ser detectado en gusanos que se 
habían desarrollado mediante la regeneración de fragmentos del 
gusano original. Las cosas se podían arreglar (Fig. 15,5) para que 
estos gusanos regenerados no tuviesen ninguna parte del sistema 
nervioso del gusano inicialmente adiestrado. . 7 p -slul 
Estos experimentos, que han sido muy criticados posteriormente, 
atrajeron la atención de los neurobiólogos hacia un mecanismo de 
la memoria basado sobre la síntesis proteica, Ya que el proceso de 
regeneración, es esencialmente un proceso de biosíntesis proteica. 
Por Supuesto, esta reorientación se adaptaba bien al, desarrollo 
explosivo de la biología molecular a, finales de los años cincuenta 
Y Principio de los sesenta, Era atractivo suponer que la memoria 
E y la neurología se: basaban, en, los mismos mecanismos 
les, En consecuencia, se han venido rea e o un. gran 
AS e Investigaciones muy ingeniosas, en un, esfuerzo, para 
pruebas a fayor o en contra de esta teoría molecular. de la 


inse - Hor ridge, G.A. (1962), «Learning of leg position by the ventral cord in headless 
is Proc. Roy; Soc. B., 157,33-52. 0 0 
McConnell, J. Jacobsen, R. y Maynard, D. M. (1959), «Apparent retention 


> 0 itionad reflex following total regeneration in the planarian», Amer, Psychol., 
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l ; TEE. tituyen a 
. de luego, estas investiga? Gp Ed i 
memoria. 2e detectar un cambio sIináptico. ON 
estudios dirigidos A s avanzado estas Investigaciones, 


o má acior 
E llevar a un grad Tr | 
Ae walguier efecto biosintético, deberia expresarse fisiológica 
ec i co, deb | 
enié como un cambio en la función sináptica 


15.5 Hacia una psicobiología molecular 


i ati de la 
joneros en este campo relativamente nuevo 
: K e cerebro fue y sigue siendo Holger Hyden. Traba- 
i la Universidad de Goteborg, Hyden ha desarrollado du- 


jando en y l a | : 
i dos últimas décadas, métodos microminiaturizados nota 


nte las ! 11 1C 
blemente precisos para analizar el contenido de ácidos nucléicos 


en las células nerviosas y gliales. Ve 


xperimentos, ya clásicos ””. | 
Í Pin el núcleo vestibular lateral (el núcleo de Deiters) del bulbo, 


nas grandes neuronas —las células de Deiters. 
Estas celulas Jaial an el resto del núcleo vestibular están primaria: 
mente relacionadas con el sentido del equilibrio del animal. Hyden 
mostró que se podían diseccionar estas neuronas del bulbo y analizar 
su contenido de RNA. No sólo se pudo determinar la cantidad total 
de RNA, sino también la proporción de las cuatro bases nucléicas. 
Así pues el experimento inicial de Hyden consistió en someter a T 
células de Deiters a un paso intenso de impulsos nerviosos, y po 
comparar entonces su contenido de RNA con el de un grupo de 
células control. 

El método que Hyden y sus colegas adoptaron fue el de poned 
ratas jóvenes con la difícil tarea de caminar sobre una fina cuer a 
tendida, para alcanzar la plataforma con el alimento. Una z 
aprendida esta tarea con éxito, comparó el contenido de RNA de 
sus células de Deiters con el de los animales de control que no hanar 
aprendido este número de equilibrio. Para mayor seguridad Hy S 
también analizó las células de Deiters de otro grupo de ratas qu 
había sido sometido a formas pasivas de ejercicio de su equili pr 
En este tercer grupo —los controles funcionales— fueron rotado 
los animales tanto en el plano vertical como en el horizontal. NA 

Los resultados de Hyden mostraron que el contenido en R a 
de las células de Deiters tanto de las ratas de la experiencia Com 


amos rápidamente uno de sus 


16 , ing 
a le Hyden, H. y Egyhazi, E. (1962), «Nuclear RNA, changes of nerve cells am 
arning experiment in rats», P.N. A.S. (Wash.), 48, 1366-1373. | 
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de las ratas del control funcional, era significativamente mayor que 
el contenido de RNA de las células de Deiters de los controles no 
funcionales. Además pudo mostrar que la secuencia de las hase: 
del RNA de los animales experimentales era diferente de la secuencia 
de las bases del RNA de ambos grupos de control: C omparado 
con ambos controles el RNA de las células de Deiters experimentales 
contenía más adenina y menos uracilo, 

Experimentos similares se han llevado a cabo actualmente sobre 
los platelmintos. Se vio que ocurría un cambio claro en la compo- 
sición de las bases del RNA cerebral, cuando se condicionaban estos 
gusanos. Se halló que la cantidad de adenina disminuía y que la 
cantidad de guanina aumentaba!”. Además, Jacobsen, Fried y 
Horowitz han podido extraer RNA de platelmintos condicionados e 
inyectarlo a platelmintos sin condicionar. Pues bien, se vio que estos 
últimos se comportaban como si se les hubiese transmitido la res- 
puesta condicionada enseñada al primer grupo!?, 

Actualmente, otros muchos investigadores han demostrado una 
relación entre el aprendizaje y el metabolismo de las proteinas y 
de los ácidos nucléicos en el cerebro. Una de las maneras más efec- 
tivas de estudiar estas relaciones, se ha basado en el uso inteligente 
de ciertas drogas. Estas drogas pueden utilizarse como escalpelos 
moleculares para interferir con los procesos normales de biosíntesis 
protéica. 

. Desde luego, el descubrimiento de dónde y cómo estas drogas 
ejercen sus efectos, no ha sido la enseñanza menos importante que 
nos han proporcionado los modernos trabajos de biología molecular. 
La 8-azaguanina, por ejemplo, interfiere en la síntesis de RNA, ya 
que la célula la «confunde» con la guanina. La actinomicina D, un 
antibiótico, inhibe la síntesis de RNAm a partir de un molde de 
DNA (véase Capítulo 3). Por otro lado la puromicina y la acetoxici- 
clohexamida, bloquean la transformación de la información llevada 
Por el RNAm en estructura protéica. Por tanto, los dos últimos 
inhibidores actúan sobre los ribosomas. Los sitios de actuación de 
estos diversos inhibidores están esquematizados en la Fig. 15.6, 
.. Se ha mostrado que todas las drogas representadas en la Fig. 15.6 
tenen en un momento dado algún efecto sobre la capacidad de 


17 


tn y 


Hyden, H. ( 1966), «Introductory remarks to the session on memory procesa ga. 
Mass curosciences Research Symposium Summaries, 
18 


A M.IT. Press, Cambniáge, 
N Jacobsen, A. L. Fried, C. y Horowitz, S. D. ( 1966), «Planarians and memorya, 
ature, 204, 599-601. 


Digitolizado com CamScanner 


El cerebro 





Inhibidores 


clean 8-azaguanina 
A e . .. 
FRE SS at A Actinomicina D 
N 
RNAM 









Cadena 
polipeptídica 
Ribosoma Puromicina 
ds Acetoxi- 
ciclohexamida 


Fic. 15.6 Lugares de actuación de los inhibidores durante la síntesis proteica. 
La lista de los inhibidores está en la parte derecha de la figura. Cada uno 
está en la posición donde ejerce su efecto. 


aprendizaje de los animales. Para ver el tipo de experimentos reali- 
zados, resumimos algunos trabajos interesantes, sobre el aprendizaje 
en la carpa dorada común, realizados en el laboratorio de Agranoff +? 
Las carpas doradas son bastante inteligentes dentro de lo que 
son los peces, y es posible establecer en ellas reflejos condicionados 
de tipo 2. En la Fig. 15.7 se muestra el procedimiento. Se coloca 
el pez en un acuario parcialmente dividido en dos compartimentos 
par una barrera debajo del agua. La carpa puede franquear esta 
Eo o muy cerca de la superficie. En cada extremo de 
de cobre Cuad bombilla, y en cada compartimento hay una rejilla 
partimento. el O se hace pasar corriente por la rejilla de un com- 
No rela SE escapa cruzando la barrera. 
un refe ota difícil, con la disposición de la Fig. 15.7, establecer 
Ta Jo condicionado de modo que la ] h -nulo con- 
icionado, y la descarga eléctri que la luz haga de estimu í 
ga eléctrica de estímulo incondicionado. Des 


2 Ver Agranoff, B. W 


memory fixation in goldfish, Davis, R- E. y Brink, J. J, (1966), «Chemical studies 0 


h», Brain Res., 1, 303-309, 


ja 


vés de acoplar varias veces el EC y el El, el pez «aprende» a cruzar 
ja barrera cuando se enciende la luz. 

Ahora bien, si se inyecta acetoxiciclohexamida o actinomicina D 
en el cráneo del pez, la fijación del reflejo se debilita mucho La 
drogas no parecen interferir con la capacidad inicial de la ca i 
dorada‘ para aprender el comportamiento correcto pero bis 
evitar la creación de un recuerdo a largo plazo. Además se Ho T 
las drogas no eran eficaces si no se las introducía dentro de la en 
siguiente al periodo de entrenamiento. Las drogas tienen por tanto 
el mismo efecto psicológico que un electroshock. Separan la me- 
moria a corto plazo de la memoria a largo plazo. Sin embargo 
a diferencia del electroshock, sus lugares de acción. como helos 
visto, están determinados con precisión. 

Por tanto, los resultados de Agranoff sugieren que la fijación de 
la memoria depende a la vez de la síntesis inalterada de RNAm y 
de la corrección de la traducción protéica. La actinomicina D también 
ha sido empleada por Hyden. Se vio?” que el RNA que difería en 
la composición de sus bases, y que como vimos era característico 
de las neuronas condicionadas, se sintetizaba a partir del DNA 
nucléico. Es decir que era RNA mensajero. 


15.6. Especulaciones 
els a sora, los hechos de lo que hemos llamado psicobiología 
a no están lo suficientemente bien establecidos como para 
Teniendo conclusiones firmes. Sin embargo es tentador especular; 
ud „Progpntes las generalidades de la biología molecular; re- 
aa el Capítulo 3, podemos buscar una conexión entre, la 
e a y la regulación genética. Los trabajos repasados 
neuronas eo anterior sugieren que el RNAm se sintetiza en. las 

a e livas. Esta conclusión está apoyada por algunas, eyi- 
investigado enidas recientemente por Machlus % Gaito””. Estos 

e. ratas e pe han podido aislar el RNAm producido en el cerebro 
tamien: nirentadas con una tarea en la que interviene el compor- 

OY han demostrado que es diferente del RNAm que puede 


9 cc," 


+0 GU idad 
sition 3 yden, H. y Egyhazi, E. (1964), «Changes in RNA content and base compo- 
ness», P Ny ao neurons of rats in a learning experiment involving transfer of handed- 
Mao” (Wash.), 52; 1030-1035. ARARA D A 
chlus, B. y Gaito, J. (1968), «Detection of. RNA species unique to a beha- 
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i l . Explicación 

to para examinar RC de tipo 2 en el pez 
e Elo Se AO B. W., Davis, R. E. y Brink, J. J. (1966), 
Chemical studies on memory fixation in goldfish». Brain Research, 1, 


303-309. 


obtenerse del cerebro de animales en los que el comportamiento no 
interviene. Así nuestra especulación empieza a perfilarse del nio 
siguiente. Quizá los flujos iónicos, que caracterizan a la actividad 
neuronal estén destinados al sistema de conmutadores genéticos que 
poseen todas las células. ¿Cómo puede lograrse esto? Después de 
todo, vimos en el Capítulo 5 que la constitución iónica de una neu- 
rona apenas cambia tras el paso de un potencial de acción por su 
membrana. Realmente sólo difunde al exterior la millonésima parte 


e. 
a 


tener presente que la 


, e A > 

H n al axón gigante del calamar. En los axones más po 

-1d- Un cambio iónico proporcionalmente mayor. Desde lu os 
existen axones dimin E 

e . g 

p la concentración interna de sodio puede doblarse por el pa’ S 

e tan solo diez pote mb 


neu > es 
ronas pequeñas son particularmente numerosas en las regio” 
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cerebrales en donde se cree que ocurre el aprendizaje??. También 
merece la pena considerar si estas neuronas diminutas no podrían 
influenciar la acción de células mayores, formando uniones axo- 
axónicas (apartado 6.5), y ejercer de este modo una influencia des- 
proporcionada por completo con su tamaño. 
Hemos considerado el movimiento de los iones de sodio y de 
potasio tan solo porque proporcionan un buen ejemplo. Por su- 
puesto, los potenciales de acción también están acompañados por 
el movimiento de otros iones: Ca?*, Mg2+, CI”, etc. Parece pro- 
bable que la actividad mantenida de una pequeña neurona, tenga 
un efecto significativo sobre la concentración intracelular de cua!- 
quiera de todos estos iones. Pero se sabe que las proteínas son muy 
sensibles a su ambiente iónico. Muchos enzimas, por ejemplo, se 
activan ante cationes monovalentes o bivalentes. Nuestra especula- 
ción prosigue pues del modo siguiente. Se puede concebir que las 
células nerviosas posean proteínas supresoras (apartado 3.3) que 
sean sensibles a la concentración iónica del medio. Cuando esta 
concentración se sale de ciertos límites críticos, su estructura tri- 
dimensional queda alterada. Este cambio estructural las impide 
realizar su trabajo normal de inhibir un gen operador. Como con- 
secuencia, el gen liberado inicia la síntesis de una cadena de RNAm 
mediante los genes estructurales adyacentes. Este RNAm programa 
a su vez la síntesis de proteínas realizada por los ribosomas de la 
neurona. Si realmente tiene lugar esta serie de acontecimientos en 
las células nerviosas, se desconoce casi por completo en el momento 
presente. Sin embargo, parece coincidir con muchas de las obser- 
vaciones revisadas en los apartados anteriores de este capítulo. La 
18. 15.8 esquematiza los principales elementos de la hipótesis. 
En la Fig. 15.8 se supone que el RNAm, es el que ha sido de- 
tectado por Hyden y más recientemente por Machlus y Gaito. Se 
pone que lo que inhibe la actinomicina D es la síntesis de este 
- AM. La puromicina y la acetoxiciclohexamida interferirían en la 
ptesis de la proteína P por los ribosomas. Se sabe”*, que de hecho 
as neuronas activas sintetizan las proteínas a una velocidad mucho 
mayor que las células en reposo. , 
Onsideremos a continuación la función posible de la proteína P. 


22 i 

Altman, J., en The N iences: A Study Programme, editado por Quarton, 

1967" Melnechuk, T. y Schmitt, F. O., Rockefeller University Press., New York, 
>» P. 743, , 


li Rose, S. P, R, (1967), «Changes in visual cortex on first exposure of rats to 
Sht», Nature, 215, 253-255.. 
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ulos 4, 5 y 6 que los puntos críticos en la 
conducción de un impulso nervioso son la iniciación, gel potencial 
de acción en la colina axónica y su transmisión a la a ka S puente 
a nivel de la sinapsis. En-estos puntos es donde hay flexibilidad, ya 
que el paso del impulso a lo largo del propio axón sigue la ley del 
todo-o-nada; es un acontecimiento síi/no. La proteína P podría 
“afectar cada uno de estos puntos O ambos a la vez. Podría facilitar 
o dificultar el «disparo» de un potencial de acción en la colina axó- 
nica, o podría afectar la facilidad de la transmisión sináptica. Vimos 
en el Capítulo 4 que hay bastantes pruebas de la existencia de una 
vigorosa corriente axoplásmica en las células nerviosas, de modo 
que. no hay ninguna dificultad para imaginar cómo podría una 
proteína sintetizada en el pericarion alcanzar estas regiones de la 
célula relativamente distantes. | 

Este mecanismo molecular garantiza que los circuitos nerviosos 
excitados durante una situación de aprendizaje tengan su resistencia 
para la transmisión del impulso permanentemente alterada (en el 
contexto de milisegundos). También explicaría la desaparición de 
los reflejos condicionados cuando no se refuerzan. Ya que en este 
caso, los circuitos nerviosos no se reactivarían y por tanto no se 
sintetizaría más proteína. Podemos suponer que, al igual que las 
demás proteínas, las proteínas «de la memoria» están sometidas 
a los procesos de degradación usuales, 

Hemos sugerido que la esencia de la fijación de la memoria 
estriba en la alteración de la resistencia a la transmisión del impulso 
en uno o más circuitos neuronales. Pero por supuesto esta alteración 
puede ser hacia arriba o hacia abajo; la resistencia puede aumentar 
o disminuir. El modelo más sencillo nos viene proporcionado por 
un descenso de la resistencia del circuito neuronal considerado. 
Sin embargo, también merece la pena considerar la alternativa. La 
activación de la neurona puede producir la síntesis de una proteína 
dpr puede inhibir la producción de una proteína excitadora. 
asp la O eléctrica difusa del cerebro duran 
de Un gran ea o 15.3) puede ser la señal de la activaron 
de Srtos pueden sl circuitos «memorísticos». En la mayor p tes 
en do De proteínas inhibidoras, O suprimirse Prie 
«correctos» se «cristaliza = e p pde Ea Satos 
inapropiados, Se ha e mediante la supresión de los e A 
autobús que queremos ent que «no aprendemos tanto a COB ay 

, SINO más bien a no coger los que no queremos: 


Hemos visto en los Capit 


am, a 


La memoria pa 
A AA e cata 
NNN RNAm, TAAN ARAT 

RNAm, 


Membrana de la 
célula nerviosa 
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Flujos iónicos asociados 
con la actividad neuronal 


FIG. 15.8 _ Esquema para ilustrar una base molecular hipotética de 
la memoria. Compárese con la Fig. 3.2. O = gen operador, P = 
Proteína o polipéptido programado por el gen estructural, R = gen 
regulador, Rp = proteína represora. E = gen estructural, Explicación 
en el texto. : 


15.7 «Los átomos ligados» 


Hemos sugerido en los apartados anteriores de este capítulo 


u . = , . ” 
baja memoria tiene sus substrato físico en forma de Eo de 

resistencia articularmente en la corteza 
cerebra]. la» en el cerebro, y p 


e] Hemos sugerido que ésta es la manera en que el cerebro 
Pas Os mamíferos almacena la información derivada de la experiencia 
ada; el cortex representa la historia individual del animal, bajo 
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OS 
esto de circuitos neuronales solapados, Puede 
> estos Circuitos hipotéticos incluyan dentro de sus constitu- 
O de células capaces de reconocer patrones, como las 
AIROSO el a artado 14.8. Asi cuando el patrón es familiar, 
ora SU de los reconocedores de patrones 


e ~ a TI a ~ h e ente 
OS 1 ulsos co en suaven . ~EN i N ` 
à e Eda motora adecuada. El niño reconoce él brillo del fuego, 
» retira su mano: el perro reconoce el tono de la campana y saliva, 


Por otro lado cuando el impulso sensorial no es familiar, no se 
adapta a ningún circuito de reconocedores de patrones; los impulsos 
no pueden pasar por canales usados, y por ello son más difusos y 
extensos. Quizá sea esta diferencia en el estado fisico del cerebro 
la que aparece subjetivamente Como diferencia entre una sensación 
idad —ya he visto esto antes, ya he estado aqui antes— 


de familian , tado nte 
v una sensación de novedad —no he visto ésto jamás en mi vida, 


soy un extraño aqui. l o 
En el Capitulo 17 se considerará más detalladamente esta dico- 


tomía entre la mente y la materia, el sujeto y el objeto. Sin embargo, 
como seres humanos. todos nos sentimos enteramente capaces de 
«juntar los recuerdos de las cosas pasadas» más o menos cuando 
queremos. Es verdad. como ya mencionamos en el apartado 15.4, 
que ésto es más fácil de hacer si el recuerdo se acompañó de alguna 
emoción. Sin embargo. en general, no tenemos que esperar un estímu- 
lo externo que libere nuestros recuerdos. La base física de estas 
«sesiones de dulce pensamiento silencioso» es un interesante pro- 
blema, todavía sin resolver, de la neurofisiología. 

Este «juntar los recuerdos» tiene ciertos caracteres comunes con 
el mecanismo de atención selectiva que estudiaremos en el capítulo 
siguiente (apartado 16.3). Tanto los hombres como los animales 
pueden excluir los estímulos sin importancia biológica y concentrar 
su atención sobre los datos importantes. El gran paso que separa 
a dE sapiens del resto de los animales es, como ya hemos mencio- 
O 
La actividad neuronal pued segundo sistema señall de le 
señal procedente de lo puede representar en un momento dado x 
improbable que los aa ganos de los sentidos. Así pues no paree 
tanta im „OS mecanismos de atención selectiva, que tienen 
A . portancia para filtrar las señales primarias de los órganos 

ensoriales, pudieran influenciar tambié Cesa e ue 
simbolizan meramente est; clar también las señales secundarias, a i; 
arrollo de este poder de si, a información primaria. El completo 48 
Probablemente sea u un olización sólo se da en los seres humanos: 
uno mismo (aparta Era del desarrollo de la conciencia “* 
8) que también parece alcanzar en la NV 


la forma de un palimps 
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manidad un máximo de evolución. Algun: : nai 
uno mismo falla. Es lo que caracteriza a los ne esta conciencia de ' 
que COMO veremos en el capítulo siguente os neuróticos obsesivos, 
a los recuerdos cruciales, y por ello endo a a de acceder 
paces de ad racionalmente. a Freud, son inca- 
Sin embargo, aún en las personas 
S mentalme , 
muchas cosas almacenadas en la memoria , ue pc y 
la atención selectiva. E =r que escapan al «foco» 
de a aa . Este quizá sea especialmente el ci 
los individuos creadores. caso de 
En una imaginación creadora parece , 
tante, un reord i á tener lugar una reagrupación 
constante, enamiento, un revolver de la i 
del d tible. P , : - taS representaciones 
el mundo perceptible. Podemos imaginar quizá - 
libre asociación que se d ' > que este juego de 
ibre ¿ 1On que se da en una mente que no está atenta. tiene 
una correlación física en forma de actividad en los circuitos imbri 
cados de la corteza cerebral. Se puede concebir que la actividad de 
un circuito «dispare» la actividad de un circuito Ñ 
ue nos d : ¿ . vecino, de modo 
que nos demos cuenta de la existencia de «imágenes que engendran 
las imágenes aún recientes». Con estas representaciones nuevas 
« i egó 
Perra el mundo bajo una luz nueva. Para utilizar la terminología 
| die capitulo concebimos nuevos patrones de expectación. 
de la ù $ E non la mente creadora no saca «fantasmas aéreos» 
ERE a oimcarè y otros han hecho comprender la importancia 
badae D de lo que llaman cerebración «inconsciente»?*, Co- 
ge habla de los «ganchos y los ojos de la memoria». Y J. L 
Lowes, en su gran libr bre el 25 sen 
decan ro sobre el poeta”*”, recalca que «las piezas 
e el patrón, no son nuevas. En el mundo del espiritu 
viejo Ya excepto sus patrones, no hay nada nuevo que no fuese 
la os. trabajo de los creadores consiste en el dominio, 
Áciverso a E y el reordenamiento en formas de belleza del 
tiguo Mari O, interno y externo». Lowes demuestra que «El An-} 
«glotón lit ino» y «Xanadú» eran los productos de la mente de un! 
o leído O que había leído enormemente, y que había retenido 
ciencia, x 
» pero forma «un fondo cargado y eléctrico para la mente 
e UN poeta», D ni i 
nuestras - De este fondo surgen las imágenes que reorganizan 
Percibim Percepciones, Mientras que en una noche clara, hoy día 
S una miriada de soles distantes, Lorenzo percibía las 


Pied 
ras que formaban el suelo del cielo. 


24 l 
The Se nr Poincaré, The Foundations of Science, traducido por G. B. Halsted, 
¿Clence Press, 1913. 
avos J E, The Road to Xanadu, The Riverside Press, Cambridge, 1927. 
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C apítulo 16 A ue Eneas se Bea pumos aaue cosmos de los Cemig, 
| El nove , ; propia experiencia, e implí- 
CONCIENCI | citamente, en un salto de fe, de la experiencia de los demás. El Se 


tífico se ocupa del caso general: trata por cualquier medio a su 
| alcance de eliminar cualquier idiosincrasia personal que pudiese 
| impedir la repetición de sus Observaciones. El científico, qua cientí- 
fico, trata de estar por encima de la batalla, como un observador 
desapasionado y objetivo, Como científico, no está de ningún modo 
afectado por sus propias reacciones ante la observación, sólo lo está 
por las magnitudes de las lecturas escalares. Excepto en el mundo 
microfísico, en el cual las relaciones de incertidumbre de Heisenberg 
se hacen efectivas, cree que el acto de observar no tiene ningún 
efecto sobre lo que se está observando. En el capítulo siguiente 
consideraremos algunas implicaciones de esta creencia casi-divina, 
cuando el científico llega a observar su propio cerebro. | | 
Aquí, sin embargo, lo primero que tenemos que ver es si podemos 
delinear las correlaciones de la conciencia con el comportamiento. 
Sólo una vez hecho esto podemos esperar investigarlas en los demás. 
Una manera que tenemos de enfocar esto es poniendo este concepto 
en su forma transitiva. Con frecuencia decimos que nosotros mismos, 
y los demás, somos conscientes de ésto o de aquéllo. En esta frase 
i podríamos sustituir el término por «darse cuenta». ¿Cómo sabemos 
«Pero a mí, aunque me durmiera en mi cama de costumbre, me bastaba con E 0 sı un individuo se «da cuenta» de ésto o de aquéllo? Observando 
profundo que afiojara la tensión de mi espíritu para que éste pipeta pene leon no si da señales de estar atendiendo. Decimos, por ejemplo, que una 
del lugar en donde yo me había dormido, y al despertarme a me lía quién era; persona es consciente de sus obligaciones cuando vemos: que les 
sabía en dónde me encontraba, en el primer momento tampoco sa q dedica a 3 j 
atencion meticulosa. 


en mí no había otra cosa que el sentimiento de la existencia en su sencillez pra D La 
tal como puede vibrar en lo hondo de un animal, y hallábame en mayor de esde luego, en contra de esta postura puede esgrimirse que un 


ma ía no era indiu: f : 

i todo oppg de las E A dc a o había quividuo puede estar muy consciente de cualquier suceso, y a pesar 
, Sino el de ha - 

ido, e aa descendía hasta mí como un socorro llegado de lo cie mio no mostrar ninguna señal de.estar atendiendo a ello. Por 

alto para sacarme de la nada, porque yo solo nunca hubiera podido salir; en un S€ - “JEmplo esto puede ocurrir en una reunión de gente educada, cuando 


: à r ire ea . re- ; : . r 
gundo pasaba por encima de siglos de civilización, y la imagen borrosamente Ta un extraño comete algún solecismo social. Los demás pueden afectar 


' : : i engo 
an ye de aa las o cuello vuelto, iba recompomer" a "Erstat ninguna atención a ello. Y, desde luego, es a aiM 
s peculiares de mi personalidad.» A on. Si r vá 4 e nomoros 
MARCEL Proust: Por el camino de Swann, Vol. l, pág- l4; al rec Hi les pregunta después se reirán o se encogerán d ient 
traducido por Pedro Salinas + Oldarlo. Desde luego, existen tests de comportamiento que 


n S 
E zan claramente que la falta de atención tan solo era una afec- 
po. hasta aquí la conciencia y la atención son indistinguibles. 
“TO ¿qué pasa con nuestra propia conciencia? ¿Con el chorro 


16.1 Una definición de conciencia bajo , c conciencia tan querido de los novelistas de la última generación? 
¿Con la Conciencia de nuestro propio ser que Proust describe en la 


Alianza Editorial, S. A., Madrid 1966 


el punto de vista del | 
comportamiento cit A E 
e | porta | a el Comienzo? ¿Acaso tiene también esto un carácter de gom 
a a S que tienen el novelista y el científico de la concien? q insc “miento? Se nos puede decir que atendemos a los, JECUETORS 
astante diferente, Hemos resaltado durante toda la últi, “Kos..en nuestras cortezas cerebrales. Estamos llevados por un 


a i i 
Parte de este libro la Profunda distinción que hay entre la experien 
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e un problema lógico O mate- 

entrándonos quizá sobr dia El comporiamisntal 

¡tuación es difícil para el que tenido de nuestros 

mático. La situació rnos a divulgar el con od 

emos rehusa ltaría difícil decir si uno está 

Ya E A cualquiera le resultar ha caído en coma. Esta 

pensamientos, cualquier cosa O Sl quizá ha uda en el caso del 
a de una forma particularmente ag tido ( 

a ees V0 de un individuo con el cerebro partido (apar- 
hemisferio l 

tado 15.3). hasta el Capítulo 17 las cuestiones 

. ospondremos Mi 3 

+ "e y el estatuto existencial de nuestro propio ESE 

sobre la natura despreciaremos por el momento la dificu tad esbo- 

privado. Aqui a precedentes y trabajaremos suponiendo que, 

zada en los A ación la conciencia y la atención son idénticas, 

en primera apro i podemos dar un paso mås y sugerir 


e los animales aún As 
5 pon o traduce la atención cuando se presenta un 
que e 


eflejo orientador. Diremos que si se coloca un estímulo en el «espacio» 
I e 


: ta de ello», no muestra 

ble de un animal y «no se da cuenta i 
Pflejo T y que por tanto no €s consciente de este estímulo. 
semana la gama de estímulos posibles, podemos determinar en 


principio si el organismo está consciente de algo, o inconsciente. 


sueñ 0, O conc 


16.2 El reflejo de «¿qué es esto?» 


El reflejo orientador se halla descrito en uno de los textos ro 
de Pavlov. «Existe un reflejo», escribe”, «que está pri i 
cientemente apreciado y que puede denominarse el reflejo nace 
gador. A veces lo llamo el reflejo “¿qué es ésto?”. También pere po 
a los reflejos fundamentales y es responsable del hecho que 108 
ducirse el menor cambio en el ambiente, tanto el hombre como -°> 
animales orientan inmediatamente sus Órganos receptores Tr 
tivos hacia el agente evocador del cambio. La importancia biologi s 
de este reflejo es enorme. Si el animal no tuviese esta reacción, poai 
¡decirse que su vida siempre estaría pendiente de un hilo.»  — , de 

Es evidente que la naturaleza precisa de este reflejo variará 5 
una especie animal a otra. Sin embargo, rara vez es difícil reconoceno; 


i - e 
Desde luego, en los animales superiores se alcanza lo que ThorP 


; ¿ : S 
ha llamado el «espabilamiento anticipador». La observación de lo 


I r OW: 
Dss ooy l P., Selected Works, Foreign Languages Publishing House, Mosc 


2 494. 
Thorpe, W. H., en Brain and Conscious Behaviour, Springer-Verlag, 1966, P- 
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males en este estado de expectación, da según Thorpe «una 
alasta nte impresión de previsión consciente y deliberada». 
a 


16.3 Las bases neurológicas del reflejo 
de orientación 


La explicación de Pavlov de la fisiología del reflejo «¿ qué es ésto 2, 
está considerada por los neurofisiólogos occidentales contemporá- 
neos como algo carente de sutileza. Y por supuesto, desde los tiempos 
en que Pavlov experimentaba, ha pasado mucho agua por debajo 
del puente de la neurofisiología. Por tanto empecemos nuestra expo- 
sición de las bases neurofisiológicas del reflejo orientador, descri- 
biendo un experimento bastante bello realizado por Hernández- 
Peón, Scherrer y Jouvet en 1956*. Estos investigadores implantaron 
electrodos registradores en el núcleo coclear de un gato. La Figu- 
ra 16.1 (a) muestra la respuesta detectable cuando se hace sonar 
un click regular. La Fig. 16.1 (b) muestra el efecto producido al 
colocar un objeto interesante en el mundo perceptible del animal. 


(a) qeria roy 


FIG. 16.1 Respuesta eléctrica en el nú- 
cleo coclear del gato ante un click no 
muy fuerte. El click está representado 
por un guión debajo de cada trazado. 
En (a) y en (c) el gato está relajado y 
soñoliento, en (b) está activamente atento 
a un objeto visual interesante (un frasco 
con ratones). Para más explicaciones ver 
el texto. Según Hernández-Peón, R. Sche- 
rrer, H. y Jouvet, M. (1956), «Modifi- 
cations of electrical activity in cochlear 
nucleus during «attention» in unanaes- 
thetised cats», Science, 123, 331-332. 


O) aiaa Y 
O maa pr gio 


[100 V 0,5 sec 


ih puesta en el núcleo coclear desaparece prácticamente. Una 
0 Dn Similar se da como respuesta a un gran número de estímu- 
“oercitivos»: estímulos dolorosos, olores interesantes, o como 


La 
inh 


Hernández-Peón, R., Scherrer, H. y Jouvet, M. (1956), «Modifications of elec- 


Soi activity in the cochlear nucleus during “attention” in unanaesthetised cats», 
123, 331-332. 
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ales interesantes, Cuando se retira 
$ a su estado semisomnolie 
el objeto de ee pel ni vuelve también (Fig. 16.1 OT 
anterior, la da sA orciona una demostración muy clara de 
eA neer fisiológicos básicos del reflejo orientador, 
Para dor concentrar su atención sobre algún asunto de Importancia 
biológica, los Otros estímulos, sin importancia biológica quedan 
ph oent demostrar la existencia de un control central de 
la sensibilidad de los receptores en el sistema mucho más simple de 
receptores de estiramiento en los crustáceos. Recordaremos aquí 
(apartado 7.3) que una sola célula neurosensorial responde cuando 
se estira el músculo. Sin embargo, esta célula neurosensorial, está 
recubierta por las ramificaciones terminales de un axón eferente; 
La estimulación de este último produce la repolarización del receptor 
de estiramiento. Es decir que su respuesta al estiramiento queda 
inhibida. La «sensibilidad» del receptor se gradúa centralmente. 

En ambos ejemplos antes expuestos, la inhibición se da en la 
vía sensitiva. Los psicólogos experimentales han mostrado también 
que, en el caso del hombre, también se produce una selección similar 
de los estímulos aferentes a nivel de la corteza cerebral. Por ejemplo, 
todos hemos experimentado probablemente la frustración de tratar 
de atender dos conversaciones al mismo tiempo. Este es el conocido 
problema de las recepciones. Se puede mostrar que la dificultad 
no se debe sólo a la interferencia fisica entre los dos mensajes: es 
decir, que no es una cuestión de que unas palabras cubran a otras: 
La explicación parece ser que salvo algunos individuos excepcionales, 
e or humano sólo puede atender al sentido de una conversación 

a: vez”, 

La enseñanza que podemos sacar de estos y de otros muchos expert 
E semejantes que se han realizado, es que el organismo no €s 
meo eo dls os la cual caen los estímulos, importantes 
dente que esto es a ed activo de los estímulos: o 
bien desarrollada de ra adi aa Jue pomenu pa lo 
el cerebro a e Ae sensoriales, ya que de lo contrat, > 
«bruta». Esta lisami y o por el enorme diluvio de informar, 
en: los seres humanos E n de los estímulos está llevada al extre n 
tenida derpaa tal : tenemos un poder de concentración per 

resto del reino animal. Bertrand Russell cue? 


en la figura, a percepciones visu 


$ Ver dd , | 1 : 
K ent, D, i i Anp A 
fic American (Abril), 1 fo 4362), «Attention and the Perception of Speech», Scien 
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cómo después de concentrarse en un problema matemático, «llegó» 
a imaginar que se había «olvidado» de respirar. 


16.4 El estado consciente y el EEG 


El proceso de selección del estimulo es un signo seguro de at 
ción, y por tanto según nuestra ecuación, de conciencia. Sin emb en- 
aunque es un signo suficiente de vigilia, no es un signo eea, 
Ya que, como señalamos en el apartado 16.1 es posible o 
hombre, fingir la falta de atención. Sin embargo, el desarr A En e 
electroencefalografía nos ha proporcionado otro Eo O Ea 
tectar el estado de conciencia del cerebro. La Fig. 16.2 eiu Al 


Î PALMADA. EL GATO A 
( BRE LOS. 
= OJOS Y LEVANTA LA CABEZA 


FiG. 16.2 Despertar de un 
" de un gato que estaba durmi 
palmada. En la parte izquierda de la figura se es como res 


de poca amplitud. Los cuatro se i en la parte derecha se ve la actividad rápida y 


cráneo del gato. El cambio de EEG tras la 


L. H., Knowles, W 
? , . B, 
Neurophysiol., 2, 482-498, EA 


efecto d 
miendo. En a muerte palmada sobre el registro EEG de un gato dur- 
cara cterísticas q y izquierda de la figura se registran las ondas lentas 
mento de dar la, sueño cerebral. La flecha vertical señala el mo- 
que el registro ci a la derecha de esta señal puede verse 
Ondas lentas, a a cambiado totalmente. En vez de las grandes 
mismo tiempo parecen oscilaciones rápidas de débil amplitud. Al 
Pierta, abre Jo que se dan estos cambios en el EEG el gato se des- 
. En el Ca t Ojos y levanta la cabeza. 
nales Sobre ER 15 discutíamos el efecto de los estímulos senso- 
cerebro «d; G humano. Vimos que el ritmo alfa, característico 
sensoria] i apy se bloquea por cualquier tipo de estímulo 
Weto hace Sde luego, el bloqueo alfa también se da cuando el 


0 e bu ar 
Scar un recuerdo. 
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Asi pues la electroencefalografía se ha convertido en un método 
útil ps el «estado de conciencia» del cerebro, 


. a > € r 
uy útil para determina SON 
Una aata puede fingir dormir, y enganar a un observador que 
sólo se base sobre los signos externos. Sin embargo es más dificil 
SL ~ adas = ta 


engañar al electroencefalografista. Si el sueño es verdadero, el EEG 


mostrará entonces ciertas caracteristicas (véase Fig. 16.5), mientras 


que si es fingido, éstas faltarán. 


16.5 El sistema reticular activador 


En los dos últimos apartados hemos visto algunos de los signos 
fisiológicos y del comportamiento que acompañan al estado cons- 
ciente. Dediquemos ahora nuestra atención a la cuestión de si esta 
facultad de estar alerta o atento tiene alguna base anatómica conocida, 

Durante las dos últimas décadas se han hecho progresos consi- 
derables para lograr la respuesta a esta pregunta. En 1949 Moruzzi 
y Magoun mostraron que la estimulación de la formación reticular 
del encéfalo del gato, producía su despertar y el bloqueo del ritmo 
alfa. Esta fue la primera indicación real de que los centros profundos 
del encéfalo pudiesen controlar el nivel de actividad cortical. Desde 
este experimento se ha ido acumulando una gran cantidad de evi- 
dencias que muestran en general que este concepto es válido. 

La Fig. 16.3 muestra este concepto de forma esquemática. Como 
la teoría mantiene que el cortex permanece «despierto» y activo 
por los impulsos que llegan a él desde la formación reticular, el 
sistema se denomina «sistema reticular activador ascendente» O 
SRAA. La figura muestra dos vías nerviosas que pasan por el tallo 
encefálico. La mayor y más central es el SRAA, mientras que la via 
más pequeña que corre paralela está formada por fibras que perte- 
necen a los sistemas sensoriales «clásicos» (Capítulo 12). 

La figura muestra que el SRAA se ramifica de un modo difuso 
para Inervar grandes áreas corticales. La Fig. 16.3 también muestra 
llegara pertenecientes a todas las modalidades sensoria es 
n pamos el SRAA al pasar por el tallo encefálico. pa 
ea Sa araa además de las que llevan la informaci en 
se deduce que losa proyección de la corteza cerebral. Por aia 
en el SRAÁ. Aún TA sensoriales provocan actividad eléct + 

: S, SI se eliminan todos los impulsos sensoriá% 


ue nl 

: , llegan al SRAA, la conciencia —el estado alerta— desaparece : 
Young, J. ; 

p. 473, 8 -+ Z. (1963), The Life of Mammals, Oxford University Press., London» 
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Corteza cerebral 






Fibras sensoriales 
pertenecientes a las 
vias nerviosas clásicas 


Tálamo 





Cerebro medio, bulbo, etc. 


FIG. 16.3 El sistema reticular acti 
: ' activador as : 
cación ver el texto. cendente. Para expli- 


: a E señalar en este contexto los trabajos de Gellhorn ê 
iure to A A ei que las descargas propioceptivas de la muscu- 
Se ha Mierda enen importancia para fijar la tensión del SRAA. 
altera la des que el estado del cuerpo, ya sea alegre o abatido, 
han presentada a Proploceptiva que llega al SRAA. También se 
contracción de masias para mostrar que algunos patrones de 
activación del la musculatura facial también alteran el nivel de 
aber sido Pa sistema reticular. Así Shakespeare bien pudiera no 
trucción de la recto al suponer que «no hay arte para hallar la cons- 
el tiempo ne Ee AmS en la cara». Poñiendo una cara alegre durante 
se hacen reali dad i nos volvemos de hecho alegres. Las apariencias 
«la actitud int ad. Gellhorn cita la opinión de Kretschmer de que 
Ceversa». erna puede ser inducida por la postura externa y vi- 
Si 

al SRA A argo, las fibras sensoriales no son las únicas que afectan 
trica de la no fisiólogos han demostrado que la estimulación eléc- 
Propia corteza cerebral produce actividad en la formación 


6 
-Gellh 
Physiology i E. (1964), «Motion and Emotion: the role of proprioception in the 


pathology of the emotions», Psychol. Rev., 71, 457-472. 
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iti di 
an esquemática como puta 3 
podia quiza 
be ya 


situación no es de ningún modo t 
o nuestro resumen. Desde luego, como 


bases neuroanatómicas de la conciencia distan muc 


n ido al concepto de fibras 


Esta observació 
e realime 


ncepto se mu 


de que la situ 
haber sugerid 


esperarse, las icas 
de estar enteramente comprendidas `. avoid 
Sin embargo. se pueden obtener más detalles sobre la naturaieza 


de los mecanismos responsables del estado de atención partiendo 
del estudio del sueño. Es saludable recordar que aproximadamente 
un tercio de nuestra vida transcurre en un estado de inconsciencia. 
Algunos mamíferos, como por ejemplo el gato doméstico, pueden 
pasar porciones aún mayores a lo largo de su vida, durmiendo. De 
hecho parece haber una correlación entre la longitud del sueño y 
las costumbres alimenticias. Los predadores tienden a dormir du- 
rante largos periodos, mientras que por otro lado, los animales 
herbívoros se contentan con periodos relativamente cortos de sueño. 

Tradicionalmente se ha dicho que el sueño sobrevenía cuando 
el organismo ya no podía sostener por más tiempo el esfuerzo de 
estar atento. Proverbialmente también, el sueño se ha ligado con la 
inanición de la muerte: «La muerte de cada día de la vida, el des- 
¿anso del duro trabajo». Pero quizá estén equivocados los tradicio- 
nalistas y los poetas. El sueño puede deberse a una inhibición activa 
de la conciencia; pudiera además no ser un mero relajamiento de 
la tensión cerebral, sino un estado de actividad diferente. 


n ha conduc 
Veamos brevemente algunas evidencias a favor de estas posibili- 


ntan el SRAA controlando su nivel de 


reticular. | 
estra en la Fig. 16.4. 


«corticófugas» qU 
excitación. Este CO 






Corteza cerebral 


Fibras descendentes 
«corticófugas» 


dades antitradicionales. Primero, se ha mostrado que la sección 
del tallo encefálico a nivel del puente puede producir un animal 
casi permanentemente despierto?. Los gatos, que, como hemos visto, 
normalmente son animales que suelen dormir bastante, pueden ser 
inducidos a presentar un EEG despierto, de un modo prácticamente 
continuo durante varios días después de la operación. Este hallazgo 
sugiere la existencia de un centro en el tallo encefálico situado por 
debajo de la sección, que «desconecta» normalmente la concien- 
cia a intervalos regulares. Además de esto es posible demostrar 
areas «hipnógenas» en el tallo encefálico. La inyección de cantidades 
diminutas de acetil-colina en estas regiones produce la inducción 
el Sueño. Esto sugiere que una «vía nerviosa multisináptica del 
aio pasa por todos los niveles de tallo cerebral. El efecto de la 
e puede explicarse sI suponemos que las sinapsis de esta 

Ináptica son colinérgicas. Finalmente se ha podido mostrar 


E - FIG. 16,4 El concepto de feed-back corticófugo sobre el SRAA. 


C Esté es otro ejemplo más de la compleja interacción de los sistemas 
feed-back y feed-forward que tanto caracterizan la neurofisiologia. 
También indica que los centros «superiores» tienen algún control 
sobre el nivel de atención, fijado por el SRAA. Quizá hayamos todos 
intentado utilizar este control para tratar de mantenernos despiertos 
cuándo sufrimos una deprivación sensorial debida a una conferenció 
o a un sermón aburridos. +: | PA cali 


16.6 “El fenómeno del dieno > bug maini bi n a 


„Las vías nerviosas entre la corteza y los núcleos del tallo enef: 


hero ON Extremadamente complejas. El apartado anterior 10. 2 

tienen una cak un' breve resumen de las conexiones que St c 

examen de da 1 Importancia para mantener un estado de. alerta- i 
aiquier texto de neurofisiología convencerá al estudian 


r 
Routenberg, A (1966), «Neural me i i : 

; i . , chanisms of sleep: changin ; p 

formation function», Psychol. Rev., 73, 481-499, j E 


Hernández-Peó ier H 
Psychol.. 17 5304 o e M. B, (1966), «Brain Functions», Ann. Rer. 
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380 NN "nicroelectrodos, que muchas neuronas Antes del advenimiento del EEG, la única manera de a r 
mediante investigaciones COn activas durante el sueño que en estado objetivamente el hecho subjetivamente bien conocido de que el sus 
corticales están bastante más varía en su «profundidad», era probar la intensidad de los estimu os 
consciente”. el fenómeno del sueño tiene ciertas con- sensoriales capaces de despertar al sujeto. Como señala Wilkinson , 

Esta manera de enfocar uita algo de misterio al fenómeno. No normalmente afirmamos que una persona está durmiendo o despierta 
secuencias heurísticas. Le nomene una explicación ya que po- preguntando suavemente: «¿estás durmiendo?», y si contesta, 
tenemos que buscar a como el estado «normal» o «basal» del aunque diga «¡sí!», pensamos que está despierto. Una manera más 
oporne ca + aro" fuese estar despierto. No tenemos porqué «científica» de comprobar el sueño y su profundidad, es determinar 
cerebro, y que a do de sueño sea esencial para la «estabilización» la intensidad con la que hay que tocar una nota para provocar el 
sugerir que e le recuerdos», para «recargar las sinapsis», o de despertar. Con este método es posible mostrar que el sueño «más 
de los rastros oral para «poner un parche a la manga desgastada profundo» se alcanza en el hombre una hora, aproximadamente, 
Ne nn A Sólo tenemos que «explicar» el estado consciente, después de acostarse y que posteriormente se va «reascendiendo» / 
vis ama i bien podría gustar al que estudia el comportamiento hasta la conciencia. Sin embargo, el EEG ha permitido a los investi- 

Sep S a ya ue una gran parte de la teoría etológica sugiere gadores explorar con mucho más detalle los periodos del sueño. 
que vn anita actúa de manera a recobrar el status quo ante. En el Los efectroencefalografistas distinguen varios tipos diferentes de 
Capítulo 12, vimos cómo muchas acciones estaban destinadas a sueño. Estos tipos se han clasificado y denominado se distintas ma- 
asegurar que los principales parámetros del medio interno perma- > neras. La clasificación más corriente es la que comprende cuatro 
nezcan constantes. Evidentemente, este enfoque puede también periodos, aunque con frecuencia es difícil distinguir el patrón EEG 
aplicarse al fenómenos del sueño y de la atención. Podríamos decir del tercer y del cuarto periodos. A 
que el estado consciente es la manera que tiene el animal de preservar En la Fig. 16.5, se muestran los patrones EEG característicos. 
el estado inconsciente, del mismo modo que se ha dicho que el pollo El cerebro despierto y atento se caracteriza por oscilaciones bastante 
es el método que sigue el huevo para reproducirse por sí mismo, irregulares, de alta frecuencia y baja amplitud. Cuando se cierran 
Es decir, que el estado de alerta, la atención, sobrevienen para que el los ojos y el cerebro se «relaja» con la falta de atención, esta onda 
animal pueda «hacer su vida» —obtener comida y bebida, su pareja, irregular se substituye por el ritmo alfa regular. Ya expusimos las 
escapar de los predadores y de los ambientes desapacibles. Habien- características de este ritmo en el apartado 15.3, Al aumentar el 
do logrado estos fines, habiendo hecho que el milieu intérieur sea ea ñ propio ritmo alfa queda substituido por ondas de más 
tan óptimo como sea posible, el estado consciente ya no es necesario ajo voltaje y de mayor frecuencia !!. Este patrón EEG caracteriza 


al pri i ñ = : 
y el cerebro puede pasar otra vez a su estado basal. primer periodo del sueño. Conforme el sueño se va haciendo más 


16.7 Los niveles del sueña a es de unos 14 ciclos/segundo (puntas del sueño). El cerebro 
a E ora en el segundo periodo. Finalmente, el sueño más profundo, 
El desarrollo del EEG durante los años treinta, ha mostrado per según el criterio del comportamiento —la dificultad para 
tener una gran importancia para el estudio objetivo del sueño. En físticas da a or otro patrón EEG. Las ondas caracte- 
el Capítulo 15 (apartado 15.3), vimos que los registros EEG de Cê- En Le a y cuarto periodo tienen una gran amplitud y una 
ei humanos, dormidos y atentos eran completamente diferentes. ca baja; en general, de 1 a 3 ciclos/segundo. La forma de 
e EIA os de los registros EEG durante el sueño, mua 10 Wilki i 
se puede disti : . , . uen nson, R., en New Hori ? i , 
distintos. p distinguir un cierto número de tipos de S | lo 13, «Sleep and data orizons in Psychology, Pelican Books, 1966: Capitu- 
Como a S términos «relajación», «sueño», etc., están usados en su sentido psicológico. 


9 
Evarts, E. y. (1962), «Activit 


: i . ring 
sleep with low fast voltage. EE y of neurons in the visual cortex of the cat du blación 


G activity», J, Neurophysiol., 25, 812-816. 
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y atento | Periodo | 
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TE cava AAAA Ay Periodo 3 
Periodo 4 
Periodo 2 ana A yA a WAA orgias | 
y L Periodos de 
0 antros oral A A 
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Periodo 4 eS A A NN ) corporales SORN a 
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Tiempo (horas) 


Fic. 16.6 Cambios cíclicos en el i6 ri 
REA: ambios cíc ¿patrón EEG durante el sueño. L estr. 
cerebro despierto se substituye por una oscilación más lenta y de: ` Hite ads vi jia penedos pe REM y el primer periodo del sueño; 
mayor amplitud. Superpuestas a las ondas más lentas puede haber... į sueño, y movimientos bs E aia yo relación entre el periodo 1 del 
rápidas oscilaciones, especialmente en el periodo 2 del sueño. Estas E de Dement, W. C. Elias N- (1957 es. Mas explicación en el texto. Adaptado 
últimas se denominan a veces puntas del sueño. Según Schadé, LP, o and their relation to eye-mov ¿ Ne, ) «Cyclical variations in EEG during sleep 
y Ford, D. H. (1965), Basic Neurology, Elsevier Publishing Company, © <>! physiol, 9, 673-690 2 005 ements, body motility and dreaming», EEG Clin. Neuro- 


Amsterdam. London, New York. 2011 obse d TAK 
| ah 198159 PServado que los sujetos que habían sido ci l antol 
onda que caracteriza al tercer periodo se llama a veces ritmo delta. años. .no ad Seas hablan sido ciegos durante muchos | 
Tanto en los animales como en el hombre se puede mostrar qué POCO ¡refieren sueños visuales mientos, oculares rápidos, ni. tam | 
estos periodos del sueño se suceden unos a otros:de una manera “Además de los REM el on q L PERES d 
rítmica. Los movimientos corporales realizados durante. el sueño estacteriza por la extrema, PAra Ao del, sueño, también sg 
pueden cortelacionarse también con los registros, EEG. Esto. do está particularmente marcado en los músculos del oxello. De 
D dol re A k . ft n esta figura, las líneas verticales de la pa un a conjunción algo paradójica de debilidad muscular con 
pia gistro in ican movimientos corporales importantes: al ni O parcialmente consciente, es por lo 
¿y La correlación mostrada en la Fig. 16.6, entre el primer periodo me mer periodo del sueñ »-5¡Dor 10 quera, veces se lama 
e Sueño y los movimientos oculares rápidos, REM (rapid eye move - ueño «sueño paradójico». Finalmente, es 


Fic. 16.5 Relaciones entre EEG y profundidad del sueño. En general 
al presentarse el sueño, la rápida oscilación eléctrica detectable en el 


nuPortante señ 
. ; ; Me. seña : i 
ment), tieneun interés considerable, Hoy día se sabe que lọsindividuos mm ar que, la.Fig. 16.6 muestra que los periodos de 


Ed Pac rr periodos de REM refieren en el 80 por 1000% 
evidencias de que lo o sorprendidos en la mitad de un sueño. “ig 
que el soñador e SOC de REM son la traducción fisic? les 
y a las escenas d a a lrededor» a los acontecimientos .vISuá 
o de su sueño”, Oswald, en sus investigaciones, ** 


“12 
Oswald , Prat 
1022124. 1964), “Sleep accompanying dreaming», Sci. Basis of Med: Po 


a Sl Están > . . 
'MPortantes, normalmente precedidos por. movimientos corporales 
'ÓN de impu i- Posible que estos movimientos produzcan un chapa- 
Mente el CoN sobre el SRAA, y que éste a su vez.reactive parcial- 
; ? In emb e Jta 11; E ] i > y UIT i9 LD OjeiY “(3,31 ri 
cación neurcko parece probable que los sueños tengan una signi- 
k reajuste po Sica mayor que una simple cosa accesoria debida 
'ividuos ural del sujeto. Por ejemplo, se.ha mostrado que;los 


“SBertados ¡durante los, periodos. del.¡REM..en. ¡noches 
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sucesivas, puego permanecen en Es Pr o Dt me» e 
ando se les deja dormir sin molestaries. le seg se 
gompa e debía tan solo a que el «subconsciente» de] 
que este Pa no , > despertado, se hizo una comparación con 
a A undo grupo de sujetos se les despertó 
un grupo control. A este segunt E i e en este último grupo 
durante el periodo 2 ó 3 del sueño. Se vio qu E per E p 
no aumentaba el periodo z les cuando, por fin, se les dejó dormir 
experimental. l 
a o semejantes se han llevado a cabo sobre animales 
de laboratorio, Estos experimentos se basan en el hecho de que los 
periodos de REM se acompañan de una pérdida del tono de los 
músculos del cuello. Así, si se aisla al animal sobre una pequeña 
plataforma rodeada de agua, cada vez que entra en un periodo de 
REM, su cabeza cae hasta tocar el agua. Esto hace que el animal se 
despierte. Los animales así colocados, bastante sorprendentemente 
muestran pocas señales de estar molestos. Sin embargo, igual que 
los humanos, una vez que se les deja dormir tranquilamente, están 
durante mucho más tiempo en periodo de REM. , 
Así pues, aunque el periodo de REM parece tener importancia 
para el cerebro, su función neurofisiológica no está clara. También 
es importante tener presente que trabajos recientes sugieren que los 
sueños no se limitan a los periodos de REM. Los individuos desper- 
tados en otros momentos del sueño, refieren con frecuencia alguna 
forma de «sueños», aunque, generalmente, éstos son menos vivos 
que los sueños del periodo de REM, y con frecuencia están referidos 
como pensamientos a los que se les va dando vueltas tranquilamente. 
Está claro, pues, que el pais del sueño y la importancia biológica 
de los sueños, permanecen casi tan misteriosos y fascinadores como 
lo fueron para los antiguos y para Marcel Proust. 


16.8 Conciencia y auto-conciencia 


Hemos basado este capítulo en la premisa de que la atenci os 
es la traducción en el comportamiento de la conciencia. Hemos dicho» 
que un organismo que no atiende a un estímulo situado en su «espació 
perceptible» no es consciente de su existencia. En el apartado anterio > 


è . i 2 2 
Conciencia 


controlan la posición del cerebro sobre esta escala. Sin embargo, 
antes de dejar el tema de la conciencia, merece la pena echar una breve 
ojeada a otra manera de enfocar su definición. Este enfoque deriva, 
en gran parte, de las ideas del psicoanálisis, que comienza con Sigmund 
Freud. l 

Como es bien sabido (véase también el apartado 12.1), el mayor 
logro de Freud fue demostrar el prevalecimiento de las motivaciones 
«inconscientes» en el comportamiento humano. Algunos de los 
ejemplos más claros de este tipo de comportamiento se dan en los 
neuróticos obsesivos. Estos individuos se obligan a realizar actos 
que no pueden controlar ni comprender. Freud refiere ** como 
ejemplo típico, el caso de una paciente separada desde hacía tiempo 
de su marido. Su neurosis consistía en precipitarse fuera de su habi- 
tación, a su antecámara, quedarse cerca de una mesa, en particular, 
que estaba cubierta con un paño con muchas manchas, y llamar a 
su criada para volverla a mandar con un recado trivial, o incluso sin 
recado tan siquiera, Repetía este ritual sin sentido varias veces al 
día. Freud pudo ver el sentido de este comportamiento «irracional», 
cuando conoció la traumática noche de bodas de la paciente. Su 
marido había corrido un gran número de veces de su cuarto al de ella, 
pero había fallado a cada vez en su intento. Por la mañana. había 
dicho: «Esto es suficiente como para rebajarle a uno ante los ojos 
de la criada», y habiendo cogido un frasco de tinta roja lo vació entre 
las sábanas. 

Pero desde el punto de partida del comportamiento que hemos 
adoptado en este libro, ¿cómo podremos distinguir entre un compor- 
tamiento obsesivo de esta clase, y el comportamiento «normal», 
no obsesivo? Una diferencia obvia estriba en lo apropiado o lo 
inapropiado de la acción, ante unas circunstancias dadas. Como 
escribe Freud: «Es como si estas personas no hubiesen sido capaces 
todavía de enfrentarse adecuadamente con la situación (pasada), 
como sı esta tarea estuviese realmente frente a ellas, sin realizar... La 
Joven señora no había podido “sobrepasar” su matrimonio impracti- 
cable.» Una vez que los antecedentes inconscientes de los síntomas 
del neurótico están perfectamente comprendidos por el paciente, 
los sintomas se desvanecen. De hecho, este es el principio fundamenta] 
de la psicoterapia freudiana: en cuanto los motivos «inconscientes» 
se han llevado enteramente a la «conciencia» del paciente, el compor- 
tamiento obligado desaparece, y a partir de este momento, los actos 


"2 Freud, S., Introductor is, 
, d., y Lectures on Phychoanalysis,' Ge ; 
Ltd., London, 1949, pp. 220 ss, A 7 ege Alien And Unwin 
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t paciente están correctamente adaptados a la situac p le 
del paciente est 

ciente 
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D finiendo de esta manera la motivación inconsciente, los freudia 
de à 


! tivación consciente incluye la comprensión 

nos implican que la mo de de uno mismo, «autoconciencia y 
de los fines del Pp pps E es un sentido mucho más estrecho 
autocontrol». Está o el que hemos estado empleando en los 
del término «conciencia» qì sapítulo. Ya que la conciencia en sentido 
apartados anteriores de este cap ji la atención, puede existir en 
amplio, es decir, equiparándola con li Nin A ermita 
Organismos que no comprenden los fines de „t E E am les 
Hay muchos casos recogidos en crias eta Cs g lps Cs 
que presentan un comportamiento propa A a ay ques dea po 
particulares. Por ejemplo, sl se tira hacia atrás con la mano a una 
ardilla voladora (Glaucomys volans), y se le dan al mismo tiempo 
nueces, hará todo lo posible para enterrarlas, y se dejará después 
llevar, bastante contenta, aunque las nueces queden expuestas, en el 
suelo de la jaula +°. Igualmente, en muchos pájaros, el instinto de 
incubar huevos parece estar motivado inconscientemente, en el 
sentido de Freud. Si, por ejemplo, se pone en presencia del pájaro 
cazador de ostras, un huevo artificial mucho mayor que los normales, 
abandonará sus propios huevos ante este estímulo tonto «supernor- 
mal». Los etólogos han recogido además muchos ejemplos de «des- 
plazamiento» de actividades en todos los grupos animales, y éstos, 
desde luego, se parecen a los rituales de los neuróticos obsesivos. 
En general, las actividades instintivas parecen estar disparadas, como 
ya señalamos en el apartado 12.9, por estímulos señal, bastante 
simples, y el comportamiento se desarrolla de un modo automático 
y Obligado. Sin embargo, siguiendo la definición de conciencia adop- 
tada en este capítulo, es imposible negar que por muy automático 
que sea el comportamiento, el animal está consciente de la señal 
estimuladora disparadora, ya que desde luego se orienta hacia ella. 
Por lo tanto, parece que hay evidencias de que mientras el animal 
está bajo los impulsos del comportamiento instintivo, no se da cuenta 
de los fines de su actividad. Desde luego, muchas autoridades sugieren 
da esta facultad depende del desarrollo de aquellos sistemas de 


simbolización 


ello impli que llamamos lenguaje. Si éste es realmente el caso, 
Si pica que la «autoconciencia» es una «invención» humana. 
in embargo, no 


parece necesario ser tan restrictivos. Podríamos 


14 
l Freud, S., loc. cit., p. 237. 


Tho ; , 
1956, p. 9 "pe, W.H., Learning and Instinct in Animals, Methuen y Co. Ltd., London, 


Conciencia 


recordar que en los animales superiores el aprendizaje E ans a pre 
clase llega a tener un papel aún más importante pa c Siats = ma 
comportamiento. Puede ser que aquí sea donde vislum jap s i ) 

primera vez las raíces de este tipo especial de conciencia a lo ei f x 
«autoconciencia», ya que en el comportamiento aprendido, e = 
siempre tiene que tener un significado. Aún en el caso al 
de los reflejos condicionados de tipo 1, si el animal no logra c in 
deseado después de probar varias veces, el reflejo decae. Con las 


formas más complejas de aprendizaje, especialmente con el aprendi- 


zaje «por prueba y error» o «aprendizaje interno» (apartado 15.2), 
es difícil ver cómo el objeto del comportamiento podría no desempe- 
ñar un papel importante en las «deliberaciones» del animal. Por 
ello no parece imposible que los orígenes de la «autoconciencia», 
o conciencia en el sentido de Freud, se encuentren ligados a los oríge- 
nes y al desarrollo de los mecanismos de aprendizaje en los animales 
superiores. 
Por fin, seamos claros. Si la conciencia, en el sentido estricto 
de «autoconciencia», se restringe a los animales que presentan una 
capacidad de aprender bien desarrollada, no debemos perder de 
vista, que la conciencia en el sentido amplio utilizado en los apartados 
precedentes de este capítulo, está probablemente difusamente difun- 
dida por el reino animal. Sherrington refiere cómo tuvo una vez 
la oportunidad de ver con el microscopio una mosca «picando». 
Describe sus observaciones en los siguientes términos: «El acto, 
reflejo o no, parecía cargado con la emoción más violenta. Aparte 
de su escala liliputiense, la escena se podía comparar con la del 
león cazando en “Salambo”. Fue una ojeada que sugería la exis- 


tencia de un gran océano de “afecto” extendido por el mundo de los 
insectos» !6, 


16 . 
Sherrington, C. S.. 7 : E 

DEIS >» E. d, Integrative activity of the Ner . 

niversity Press, segunda edición, 1947, E a p. 2 yalen: Cambeidge 
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n. La separación entre la mente y la materia, So > 
claramente, por primera vez, por Galileo y ce en y ep 
xvi, ha entrado profundamente en nuestra manera de br as co 
sas. Con el desarrollo explostvo de las ciencias natura > en EN 
tiempos modernos, la materia ha ido ocupando más e os ja : i 
| mientos y las energias del hombre. Esta parte de la in pap aaa a 
| siana, ha ido creciendo hasta casi ocultar la otra. Desde Pe os 
| filósofos de la escuela influencial han considerado durante los ú timos 
| años la mente como un simple fantasma innecesario de la máquina 
| fisiológica. Y el destino de los fantasmas es de ser desterrados. 

| Pero, ¿no tiene esto algo de escándalo? Desde luego, se puede 
decir que nunca se ha visto «mente» en el mundo, y que la «conciencia» 
| 


Capítulo 17 
EI CEREBRO Y LA MENTE 


más comú 


es una hipótesis redundante, y que, por lo tanto, debería de ser con- 
denada a la cuchilla de Ocam. Pero, ¿acaso no es este el primer dato 
de nuestra experiencia, de su experiencia y de mi experiencia: que 


somos seres conscientes? 


y El conocido filósofo y matemático K. P. Ramsey dedicó su corta 
> vida a un análisis del mundo y «de todo lo que viniese al caso», en 
A forma de proposiciones matemáticamente válidas. Aún así, admitió 
N que por detrás de la filosofía, era un hombre que veía en primer 
m plano el cuadro humano, y sólo a través de éste, el frío brillo de las 
«Partiendo de ciertos síntomas, es un trabajo rutinario de práctica neurológica a la > estrellas. «Mi imagen del mundo» —escribió—, «está vista en pers- 
cabecera del enfermo, deducir el lugar de la lesión cerebral, esto es, realizar la loca- Jo pectiva y no como un modelo a escala. El primer plano está ocupado 
lización cerebral. Esta localización incluye esencialmente actividades mentales, tales g por los seres humanos, y las estrellas son tan pequeñas como las 
como hablar, escribir o calcular, Sólo la costumbre y la práctica diaria nos pueden f monedas de tres peniques. Realm ente, no creo en la as tronomía, 
evitar el asustarnos ante t a «Problems, possibilities and limitations E aeo como una complicada descripción de una parte de las sensa- 
of the localisation of psychic symptoms within the brain». æ) ciones. humanas, y posiblemente animales también»?2. 
Cortex 1, 91-92. No es fácil culpar a Berkeley y sus seguidores por creer, como ! 


Descartes, que el observador tiene que existir antes que lo observado. 
«Cogito, ergo sum», aquí hay algo que duda, pero de lo que no! 
puede dudarse, aunque todo el resto sea dudoso. Como todos sabe-| 
mos, nuestros sentidos están sometidos al error y sujetos a la ilusión. 


17.1 Los cuernos del dilema 
Desde luego, Berkeley, lleva esta discusión más allá. Saca conclu- 
Recordamos que Emmanuel Kant ridiculizó a los que crelan “iones que tendemos a encontrar extremadas: «¿Acaso puede haber 
que la mente estaba localizada en el espacio: «Este problema (la de esfuerzo de abstracción mejor que distinguir entre la existencia 
localización de la mente consciente de sí misma en el cerebro), 19 | he objetos sensibles y su percepción, para poder concebir su exis- 
k a irresoluble, sino que también se autocontradice, ya wei o rie percibidos? La luz y los colores, el frío y el calor, la 
TE e sí mismo, en tanto que es un concepto intelectual, € senti y tos números; en una palabra, las cosas que vemos y que 
relaciones espaciales locales y 1 1mos, ¿qué son, sino sensaciones, nociones o impresiones de los 


Este, sin duda, ha sido durante mucho tiempo el punto de vist? 


' «On S TER ? Ramse , K. P ; ; 
1963, 9 o merings paper», en Kant por G. Rabel, Oxford University Press Y Co. Ltd. A Pe Tc of Mathematics, Kegan Paul, Trench, Trubner 
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Podemos, pues. dar comp 
' Berkeley y decir que 
' tencia sin la materi 
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caso es posible separar. aún en el e ell ca 

“de la percepción ?... en una palabra, todos aq d ti 
sapaa a la formidable estructura del mundo, no tienen 
o pa sin una mente que pueda percibir o conocer su 
subs > 


- DN 
existencia.» 
Esta postura parece ser 


sentidos? ¿A 


la antítesis de la postura adoptada en los 


dieciséis capitulos anteriores de este libro. En el Capitulo 14, trata- 
i ercepción misma en términos enteramente físico-químicos. 
ma letamente la vuelta a la conclusión de 


la «mente», la «conciencia» no tienen subsis- 
ia, que la percepción no puede concebirse, excepto 
como el resultado de la organización de la materia de un modo particu- 


lar. ¿ Acaso no estamos preparados, por lo tanto, para HEFa EA 
mino de la dialéctica hegeliana? Tesis, antitesis, ¿sintesis : Se ade- 
lantos en la neurofisiología moderna a la vez han perfilado el dilema 
cartesiano, y tienden a oscurecerlo al mismo tiempo. Ya que pocos 


se dan cuenta de este escándalo en el seno de nuestra cultura: de 


“esta” esquizofrenia. Por un lado, nos sentimos llevados a afirmar, 


que la mente actúa de hecho sobre los cuerpos, y, por otro, que no 


: lo hace. 


Por un lado, es intolerable afirmar que las palabras que aparecen 
en esta hoja son nada más que el resultado de mi intención consciente. 
Sentiría, por ejemplo, que sería mal representar el hecho, si alguien 
alegase que las palabras son el mero resultado de escribir automática- 
mente. Arthur Koestler refiere una divertida anécdota para ilustrar 
este punto?. Describe una discusión sobre la libertad humana, que 
tenía lugar en una reunión en Oxford. Un filósofo australiano 1rrita- 
do iba en contra de las opiniones deterministas de un aa 
profesor de Oxford, amenazándole de un puñetazo en la nariz: P 
anciano caballero, se ofende de que el australiano pierda el contro 
de sus actos y se lo dice: «Mi caso está probado», —replica el austra- 
liano. hi 

Pero, por otro lado, es intolerable afirmar que la mente actua 
sobre los cuerpos. Hemos visto, en los precedentes capítulos de este 
libro, que los neurobiólogos han recorrido mucho camino hacia 
una teoría física satisfactoria del cerebro vivo. Hay tan poco sitio 
para una causa tan «extraña» e inmaterial como la mente, o 
de la maquinaria de este computador en estado líquido, como 10 


/ 


i Berkeley: Principi 5 Li- 
; pies of Human Knowled Everyman 
bray, J. M. Dent and Sons, Ltd, London o erafos V y VI, Every 


4 
Koestler, A., The Ghost in the Machine, Hutchinson, London, 1967, p- 214. 
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habria en el mecanismo de los computadores utilizados por los indus- 
triales para resolver los problemas de los negocios. o 

Así, parece que estamos cogidos por los cuernos del dilema, 
una trampa escondida, en el weltanschauung del Oeste, por otra pa e 
tan logrado. «¿Qué es la materia? ¡No debe trastornarnos la mente! 
¿Qué es la mente? i Materialmente no tiene importancia !» 


Una salida del dilema: la unidad 


psiconeural 


12 


¿Acaso es posible hallar la salida de este callejón? ¿Podemos 
resolver este profundo dualismo en una vista del mundo unificada ? 
Muchos neurólogos y neurofisiólogos eminentes han pensado que 
no. Quizá, el apoyo más conocido y de más autoridad para el dualismo 
venga de sir Charles Sherrington: «Supongo que creer que nuestro 
ser está formado por dos elementos fundamentales no es inherente- 
mente más improbable que el pensar que se basa en uno tan solo.» 

Sin embargo, básicamente no podemos dejar de sentir, como 
parece haber sentido el propio Sherrington, que la interacción 
psicofísica es una teoría muy poco satisfactoria. Ya que todos, en 
nuestra existencia cotidiana parecemos sentir la conexión existente 
entre «mente» y «materia». Una vez más, como dice Sherrington: 
«Mi mente me hace doblar el brazo, y (al hacerlo), perturba al sol.» * 
Sin embargo, explicar cómo una causa inmaterial puede afectar al 
mundo físico, constituye un misterio que ha puesto en jaque a los 
Intelectos más finos. La naturaleza de la conexión, del engranaje 
entre mente y materia, permanece en la oscuridad más completa. 

Desde luego, aquí hay algo muy extraño, algo torcido en nuestro 
pensamiento. Quizá, podamos empezar a ver en qué consiste si 
examinamos la historia de un problema análogo: la separación entre 
lo animado y lo inanimado. Este problema —la relación entre lo 
animado y lo inanimado— está en vías de ser resuelto gracias al 
surgimiento de la biología molecular. El misterioso élan vital, el 
“urge to live», de Sherrington, han ido tomando cuerpo. Ya no es 
un Concepto sobre el que discuten los filósofos. Está recibiendo una 


5 . 
Sherrington, C. S., Integrati o 
; > ~: 9.» integrative activity of the Nervous System, Cambrid k 
versity Press, 1947: Introducción, p. 22. d ridge Uni 


Sherrin ; . 
Middlesex, 1 SS. 0 E Man on his Nature, Penguin Books Ltd. Harmondsworth, 
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mente/cerebro?, cualquier «estúpido materialista» se niega 
ealidad de estos «psicologismos», sólo tenemos que 
preguntarle: «¿Acaso no quieres ser anestesiado si el cirujano tiene 
ligadas. Las propie que operarte? y, en este caso, ¿verdad que lo que quieres evitar es la 


ades de un organismo vivo, surgen «ión de una (muy) fuerte sensación de dolor?» 
aparició l Do , 
léculas disueltas en una Así, parece como si de algún modo ambas explicaciones tuvieran 


a, en términos moleculares. En un 


“cación fisico-química precis l i . 
explicación Orba cómo la célula viva —la llamada unidad 
> 


do a ser considerada co | 
dades de una célula, y nadie 


blema 
libro anterior” ella 
vital — ha llega 
las» íntimamente 
puede negar que son las propie 
de ciertas concatenaciones de macromo Pe $ 
solución electrolitica, y rodeadas por un interespacio de membranas 


lipoproteicas. Se puede ver, además, que en principio, los orígenes 
de concatenaciones moleculares se pueden explicar en términos 
darwinianos de selección natural. Por ello, en principio se deduce 
que las propiedades peculiares de los seres vivos se pueden explicar 
totalmente en términos físicos-quim1cos. | 
Ahora bien, ¿cómo podemos comparar esto con la reciente his- 
toria de la neurofisiología? A primera vista nos puede parecer que 
el fermento de actividad, que caracteriza el adelanto de la neurofisio- 
logía moderna, nos está llevando a suprimir el concepto de mente. 


mo una «república de molécu- 


que ser válidas. Esta es la posición adoptada por la identidad O unidad 
psiconeural. Metafóricamente, lo «mental» y lo «físico» son la misma 
cosa vista desde dos puntos distintos. Algo parecido a lo que pasa 
con el ClNa y la sal de cocina, que son la misma cosa vista bajo dos 
conceptos intelectuales diferentes. 

Veamos si podemos aclarar algo el sentido de esta posición consi- 
derando, siguiendo la tradición de Galileo, un «experimento mental». 
En el Capítulo 13 vimos cómo neurocirujanos del Instituto Neuro- 
lógico de Montreal lograron evocar imágenes y recuerdos complejos 
en las «mentes» de sus pacientes, estimulando eléctricamente sus 


Ya que, en la analogía biofísica nadie está dispuesto a considerar cortezas cerebrales. Viceversa, se puede presentar al paciente algún 
la célula como una entidad menos viva, sólo porque es fundamental-Q, estímulo sensorial, y el neurocirujano puede registrar los aconteci- 
mente un sistema físico-químico. Los biólogos moleculares no esta- mientos eléctricos que se produzcan en su corteza. En ambos casos, 
rían interesados en estudiar, digamos el E. coli si no estuviesen con- N lo que se está realizando pertenece por completo al mundo «público». 
vencidos de estar estudiando algo que está vivo. La palabra «vivo» Y El cirujano estimula y registra la respuesta del paciente. Aparte de 


no está desapareciendo del vocabulario científico, sino que simple- que el paciente puede hablar, la situación es la misma que en experi- 

mente se está definiendo mejor. Lo mismo pasa con la mente. Así, mentación animal. 

los adelantos neurofisiológicos nos hacen profundizar y definir nues- Pero, teóricamente, esto no necesita ser así. Podemos imaginar 

tras nociones sobre la mentalidad, que antes eran imprecisas. que mediante la disposición adecuada de espejos y de sistemas auto- 
Y, sin embargo, podemos estar completamente equivocados. máticos, el cirujano pueda investigar su propio cerebro. Este aparato 

Ya que como hemos venido diciendo a lo largo de este libro, la neuro- o uno similar, esencialmente ha sido llamado por Feigl y otros un 


Lenta A 


fisiología sólo nos ayuda a explicar el comportamiento de otros, y de «autocerebroscopio». Supongamos que el autocerebroscopio esté 
nosotros mismos, en tanto, en cuanto nos podemos observar «desde dispuesto de modo que el cirujano pueda colocar un electrodo sobre 
el exterior»: no ilumina la naturaleza de nuestra propia experiencia su propia corteza interpretativa. Al hacer pasar el voltaje adecuado 
Individual. Esto no puede, de ningún modo, identificarse directa- podría revivir escenas de su pasado, quizá, aún del cielo por la noche 
mente con ciertas concatenaciones de materia altamente organizadas: O, con el electrodo colocado en el giro postcentral, podría pe dirle 
La dicotomía entre mente y cerebro, experiencia y comportamiento a alguien que le pellizque el dedo gordo. Podría entonces. al mismo 
es mucho más profunda que esto. Cuando, en el ejemplo del Cap!- tiempo, sentir el dolor y observar los acontecimientos eléctricos ue 
sie aya admira el cielo de noche, no está consciente de ciertas G diesen en su corteza, sobre la pantalla del antocerebrascopio 
lo físico-químicas de su corteza occipital. Ve el «suelo aë 06 uáles son las relaciones entre estas observaciones autocerebros. 
ble eee pesar de ello, el neurofisiólogo sólo podría demostrar unos di y estas «sensaciones»? 

os potenciales de acción y unas ciertas reacciones químicas ĉ E do ambos casos, el neurocirujano podría describir sus experiencias 


nivel sináptico. 


io. | autocerebroscopio, y registrarlas en un magnetófono. Después 
señala Herbert Feigl en su extenso ensayo sobre el pro” 


8 . 

Feigl, H., «The “M »” é 
1 ¡Biolom l Phi yr ental” and the “Physical”», en Mi E 
totogia Molecular, Alianza Editorial, Madrid, 1971. hilosophy of Science, Vol. 2, pp. 370-498, Minnesota Press, el Studies in the 
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alver a escuchar la cinta y oir sus propias descripciones, 
poli | punto clave del asunto, lo que escucha es 
! ación» de la experiencia misma, 
iones del cerebro y de los 


podri sa 

Pero, y esto parece se More 

sólo una descripción y no una T z 
leualmente, todas nuestras descrif o ioan Arl a 
scanismos cerebrales del comportamiento (incluy : 

me o: ` t a 


l habla) son simplemente esto: (q ea? B SPE 
l futuro se podrá «traducir» una serie de escripciones 
; sjemplo, los reduccionistas creen que las muchas y variadas 
dl amie de un animal, podrán algún día 
actividades del comportamiento de un a s y pe se 
explicarse en términos neurofisiológicos. ero nunca p S 
reemplazar con una descripción a la propia cosa, q Es, 
Feigl describe esta percepción central con las frases siguien es: 
«Lo que hemos experimentado... es idéntico al objeto del conocimiento 
por la descripción de la teoría del comportamiento molar, y esto a su 
vez es idéntico a lo que describe la ciencia neurofisiológica (o mejor 
dicho, que describirá, cuando haya avanzado lo suficiente), como 
procesos en el sistema nervioso central, especialmente quizás en la 
corteza cerebral.»* 
Hemos dicho, que cuando nuestro autocerebroscopista está 
escuchando la repetición de su experiencia con la máquina, sólo 
escucha una descripción, y no una «recreación» de la propia expe- 
nencia. Esto sólo es completamente verdad en nuestro segundo ejem- 
plo. De todas formas es bastante difícil dar una descripción exacta 
de lo que se siente realmente cuando se pellizca uno el dedo gordo. 
En nuestra primera experiencia, un autocerebroscopista dotado para 
hablar podría de hecho acercarse más a «recrear» o a evocar la expe- 
riencia original, con una descripción desapasionada. No es difícil 
imaginar un mecanismo neurofisiológico para esta evocación. 
Sólo tenemos que suponer que la serie de sonidos que salen del mag- 
netófono activan circuitos neuronales similares o idénticos a los 
activados por la experiencia original. Esta habilidad para «plasmar» 
la experiencia en una forma lingúística, es, según muchas autoridades, 
lo que más nos distingue del resto del reino animal. Probablemente, 
Wordsworth también pensaba en esto cuando definió la poesia 
como «a emoción recogida en la tranquilidad». Según Wordsworth 
el trabajo del poeta consiste en «plasmar» la respuesta emociona 


frente a la experiencia de modo que pueda reconocerse otra y 
la emoción original. 


aqui e 
creen que en e 


” Feigl, H. (1958), loc. cit., p. 446, 


° Willi ? , nd 
Sons Ltd., a ihi Preface to the «Lyrical Ballads», Thomas Nelson a 
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El que esta representación sea posible, implica, a pesar de que 
cada uno de nosotros es único, que, sin embargo, poseemos represen- 
taciones emocionales estructuralmente semejantes. Es importante 
señalar que sólo tenemos en común la estructura y la organización 
de estas representaciones, como ya hemos subrayado, las caracte- 
rísticas individuales son únicas. Esto es lo que ha hecho tan intratable 
a la dualidad mente/cerebro, Los mundos perceptibles de cada uno 
de nosotros están formados por «estos» empíricos, que para utilizar 
la expresión de Bertrand Russell son «particularidades egocéntricas». 
Que esto es una noción corriente nos viene apoyado por la popula- 
ridad de la adivinanza que pregunta qué es lo que cada uno de nos- 
otros experimenta cuando dice que ve un color como el «rojo» o el 
«azul». Es imposible de decir. Es un mero carácter de nuestra cdu- 
ación, en sentido amplio de la palabra, pero todos aplicamos el 
mismo nombre a un segmento del espectro electromagnético. Para 
enfatizar esto, consideremos otro «experimento mental». 


Supongamos que se «conecta» el nervio óptico de un individuo 
a la corteza occipital de otro. ¿Acaso experimentaría el segundo 
individuo el mundo visual del primero? La respuesta, según la teoría 
propuesta en este apartado, sería: no. El nervio óptico del primer 
individuo enviaría ciertos patrones de potenciales de acción a la 
corteza visual del segundo. El trabajo de ésta es interpretar, si puede, 
estas señales. El estado físico de este cortex es lo que constituye el 
equivalente material de la comprensión psíquica. Si además del 
nervio óptico, transplantásemos también la corteza occipital, enton- 
ces sería difícil decidir exactamente quién es el que está experimen- 
tando la «sensación primitiva». 

Esperamos que esta breve incursión en los terrenos futuros de 
la cirugía a base de transplantes, sirva para subrayar la unicidad 
de nuestra experiencia individual. Ya que esta unicidad, es la que 
hace que el problema mente/materia sea único. Metafóricamente, 
experimentamos «internamente» nuestras experiencias egocéntricas 
como nuestra conciencia; externamente, si tenemos un autocere- 


E cOBlO las podemos observar como potenciales de acción en el 
cerebro. 


La experiencia egocéntrica, la «sensación primitiva» es, pues, una 
singularidad que puede verse bajo dos aspectos. Sólo en nosotros 
mismos, con la ayuda de un autocerebroscopio, todavía sin inventar, 
Podemos conocer ambos aspectos. En los demás, a pesar de la ayuda 
ma los poetas, músicos y otros artistas, sólo podemos conocer de un 
nodo completo el «aspecto externo»: 
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«Muchas cosas no pueden a ml 
No debe enfrentarse con ningún pra A 
Hasta que exista tal problema A ” 

Yo, nacido para confusión y pe rdida, 
Camino por las hipotesis, 

Un individuo.» '” 


17.3 Evidencia a favor de la hipotesis 
de la unidad psiconeural 


En este apartado, dejamos los «experimentos mentales» para 
volver a las disciplinas del laboratorio. Veamos brevemente algunas 
de las evidencias que sugieren que los sucesos fisiológicos (p) y psico- 
lógicos (ý) son. de hecho, los mismos «acontecimientos» observados 
desde «puntos de vista» distintos. De hecho, ya hemos visto en varios 
sitios en este libro, en el Capitulo 13, en particular, que la identidad 
(o=4) es una suposición que está implícita en una gran parte de la 
neurofisiología. : 

Ya hemos insistido en el apartado 17.2 en que el autocerebroscopio 
es un aparato enteramente imaginario. Es razonable utilizarlo en esta 
deducción, igual que los positivistas de la preguerra utilizaron el 
lado oculto de la Luna para explicar los orígenes de los cráteres 
lunares, ya que la construcción de un autocerebroscopio, en principio, 
es posible, y puede que se realice, de hecho, en un futuro aún lejano. 
Sin embargo, en ausencia de este aparato, es imposible obtener una 
prueba palpable de la unidad (py). Todo lo que podemos hacer 
con el material electrofisiológico existente es poner en correlación 
los fenómenos del comportamiento con el «estado central» neuro- 
fisiológico. Con animales podemos ver la relación que hay entre 
estímulos sensoriales o movimientos corporales y lo que pasa en los 
nervios o en el cerebro. Con los seres humanos podemos añadir el 
comportamiento lingüístico al resto de los fenómenos que obser- 
S aas y tratar de relacionar esto con las mediciones fisiológicas. 
E E estando en la necesidad de tener que Enea er 
almismo estado pi el comportamiento lingüístico correspon 
al utilizar un | Psiquico (4) que experimentamos nosotros mis 

S; un lenguaje idéntico. 

In embargo, como señala Schopenhauer, sólo podemos tene! 


! De «Hum e er 
and Faber Ltd., pinea en The Sense of Movement por Thom Gunn Fab 
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arias dudas sobre la validez de esta suposición, en el caso“de los habi- 
-a de una «casa de locos», en donde «se necesita más curarla 
tantes Ce UPS i2 Por lo tanto hagamos la suposición tan corriente 
que refutarla» -. síquicos en los demás y que se parecen 
de que ae aan psiquicos en los ai 
a los nuestros. 

mi pee que tenemos para enfocar el problema de aportar 
evidencias a favor de la hipótesis de la identidad psiconeural es 
intentando cuantificar nuestras «sensaciones pr Imitivas». Podríamos, 
por ejemplo, intentar ver cómo varía la sensación de «volumen 
sonoro» cuando se varía el estímulo físico. Podríamos entonces 
intentar ver si la respuesta neurofisiológica ante el mismo estímulo 
varía del mismo modo. , 

Stevens’? y sus colaboradores, en Harvard, han cuantificado 
más de dos docenas de experiencias sensoriales: Stevens divide las 
variaciones perceptibles en dos clases: en las que preguntamos 
«¿cuánto?» y en las que preguntamos «¿de qué clase?» y « dónde?». 
Esta división corresponde aproximadamente a la clásica distinción 
entre variaciones cuantitativas y variaciones cualitativas. Por ejem- 
plo, el primer tipo de variaciones perceptibles, llamadas variaciones 
proféticas por Stevens, podría estar representado por el «volumen 
sonoro» mientras que el segundo tipo, el de variaciones metatéticas, 
lo estaría por el tono. | 

Se vio, que todas las catorce variaciones continuas perceptibles 
examinadas por Stevens, que iban desde el volumen sonoro, pasando 
por el gusto, el área visual, la frecuencia de un flash, podían descri- 
birse mediante una fórmula muy simple. En una experiencia típica 
el investigador presentaría al sujeto unas ciertas series de estímulos 
sensoriales, por ejemplo distintas intensidades de luz o choques 
eléctricos de distinta fuerza, y le pediría asignar a cada sensación 
el número de una breve escala, que correspondiese a su magnitud 
aparente *”. Tomando la media de un gran número de sujetos se 
observa que en todas las variaciones proféticas ensayadas hasta 
ahora, la «magnitud» sensorial y, y la magnitud física del estímulo 
están relacionadas por la sencilla fórmula siguiente: i 


Y = kS" 


M2 Schopenhauer, A., The World as Will and R 
cido por Falcon's Wing Press, 1958. 


"3 Stevens, S., S (1957), «On the i 
> SS, ( i psychophysical law», Psychol. E 7 
'% Stevens también ha demostrado que puede obtene peda de Ma 


(17.1) 


epresentation, Vol. 1, p. 104, tradu- 
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s una constante arbitraria que depende 
dir el estímulo fisico, mientras 
de estímulo a otro. Por ejemplo 
s la intensidad luminosa, 


En la ecuación 17.1 «k» € 
de las unidades utilizadas para me 
ente «n» varía de un tipo 


0,33 cuando lo que se estima € 


que el expon 
n vale unos 







1) De a o) N 
o o o o o S 


MAGNITUD PSICOLOGICA (Unidades arbitrarias) 
rə 
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0 O 20 30 40 50 60 70 BO 90 100 
MAGNITUD DEFI ESTIMULO (Unidades arbitrarias) 


FIG. 17.1 Gráfica psicofisica de tres variaciones perceptibles, Explicación 
en el texto. Tomado de Stevens, S. S. (1966). «Quantifying the sensory expe- 
nience» en Mind, Matter and Method, editado por Feyeraband, P. K. y Max- 
well, G. University of Minnesota Press, Minneapolis ©. Cpyright 1966 Uni- 
versity of Minesota. i 


Aai Pe la sensación es un choque eléctrico. La Fig. 17.1 
de S e o mn dela gráfica obtenida al representar y en funcion 
LT. estas dos variaciones perceptibles. 
un choque T aid que mientras la magnitud perceptible T 
sensorial, ocurre lo crece mucho más rápidamente que el estimu 
esde lue O > contrario con la percepción de la luminosidad: 
80, no resulta demasiado fácil comparar curvas Com 


gl cerebro y la mente 0 
las que se muestran en la Fig. 17.1. La tarea se ve muy facilitada 
si escribimos la ecuación 17.1 en forma logarítmica : 

log Y = log k + nlog S 

log Y = K + nlog S 


0 (17.2 
Se reconocerá en 17.2 la ecuación de una recta. Así, representando 
nuestra ecuación psicofisica bajo la forma de 17.2, las curvas de 
la Fig. 17.1 se convertirán en rectas cuya pendiente será igual al 
exponente n. Esta transtormación se muestra en la Fig. 17.2, 

Las lineas de la Fig. 17.2 sugieren la existencia de una relación 
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MAGNITUD DEL ESTIMULO (Unidades arbitrarias) 
FlG, 17.2 
Dadas Maa tres variaciones de la Fig. 17.1 están aquí representadas en coorde- 
n ió micas. La pendiente de la recta corresponde ahora al exponente de la 


Que relaci ges i e ; ; 
prioni las variaciones fisicas y las variaciones psíquicas. Según Stevens, 
» LOC. cit, 


muy Sim 
ba r . . ê , e 
siguient ple entre el estímulo físico y la experiencia psiquica. El paso 


€ nuestra demostración será por tanto ver si hay alguna 
stimulo ; que exista alguna relación de la misma clase entre el 
Y la respuesta neurofisiológica. 
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Esta cuestión ha sido estudiada por Mountcastle y dales . Estos | óptico que posee una lente en contacto con el globo ocular. que 
investigadores han realizado una serie de experimentos en los cuales hace que cualquier objeto fijado por el observador permanezs 
se ha registrado la respuesta de fibras nerviosas dad realmente estacionario sobre la retina. Con este sistema el objeto 
aisladas, de la parte peluda de la piel de los monos y de los gatos +5, desaparece periódicamente y vuelve a reaparecer de un modo mter- 
Los resultados de un gran número de registros muestran que la res- mitente. Es posible que este fenómeno sensorial se deba a la deco- 
puesta de estas fibras a variaciones de la presión de la piel sigue | loración y regeneración sucesivas de los pigmentos visuales de las 
una ley del mismo tipo general que la ley psicofisica antes expuesta, células fotorreceptoras sobre las que incide la imagen. 
Es decir que se pudo mostrar que sl R cra la fr ecuencia del impulso Sin embargo, trabajos posteriores 17 han revelado una situación 
en la fibra y S, igual que antes, el estímulo, se obtenía la relación 
siguiente: | 

R = kS" (17.3) 

El valor del exponente n es de unos 0,5; este valor resulta ser 
muy semejante al valor de n en la ecuación psicofisica que describe 
la percepción humana al arañar la piel. erai 


Ahora bien, una fibra nerviosa mecanorreceptora no es, desde 


luego, la corteza cerebral. Antes que la información sobre la presión 
alcance el cortex, habrá pasado por varios relevos y franqueado 
varias uniones sinápticas. A pesar de ello, es muy sugestivo hallar 
que la misma ley gobierna tanto la respuesta de estas fibras senso- 


riales como la respuesta psíquica de los seres humanos ante un 
estímulo equivalente. 
A continuación veamos otra evidencia, bastante diferente de la 
anterior, que también parece apoyar la hipótesis de la unidad psico- | 
neural. En el Capítulo 14 describíamos los trabajos electrofisioló- Ny) 
gicos de Hubel y Wiesel sobre la corteza visual de los mamíferos.  , 
señalábamos que se podía detectar la existencia de neuronas que 
respondían óptimamente a ciertas características «disparadoras» €n 
el campo visual. Estas características variaban desde líneas orien- 
tadas según diversos ángulos hasta formas geométricas bastante. 
complejas. Resulta instructivo tener en cuenta este trabajo a la 
T d nanos los importantes trabajos realizado" ( 
Se sabe desde o re las imágenes visuales sapi a 0 
mente fijo en su órbita o a el ojo nunca está comp tá az eches: de efectos de fragmentación estructurada (a) y al 
un objeto. En vez de esto, e 0), cuando se observa el blanco de la parte superior bajo condici 
sometido a un temblor de alta frecuencia. des e la im agen estabilizadas. Según Evans, C. R. (1965), «Some studies of patte ciones 
salta de una serie de fotorrece tores ti - manera qu En 1952, ception using a stabilised retinal image», Brit. J. Psychol, 56 121-133. 
Ditchburn y sus colab piores retinianos a otra. EN -a 
y Olaboradores*% idearon un ingenioso sisteM 


15 Werner, G 17 Pritchard, R. M.; H ; 
, G. y Mountcastle, V. B. > K- M; Heron, W., y Hebb, D. O. (1960), «V 
TEDIS, J. Neurophysiol., 28, 359-397. i e by the method of stabilised images», Can J. PENR. pu An ap- 
. _ _ _ Ditchburn, R. W. y Ginsborg, B. L. (1952). «Vision wi -ised retina! retina nS C. R. (1965), «Some studies of pattern perception using a stabil 
image», Nature, 170, 36-37. » B. L. (1952), «Vision with a stabilise al image», Brit. J. Psychol., 56, 121-133. gS ous 


(1965), «Stimulus-response in cutaneous affe- 
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ás complicada y más interesante. Se ve que cuando la imagen 
más Co Pp >rtenece a un objeto algo complicado (Fig. 17.3) 
e Es e 4 mairala partes completas de la imagen, indepen- 
pia aae las unas de las otras. Por a teclas 
(Fig. 17.3 (a) ) tienden a desvanecerse y a matea Ba sc T $ ni, 
dades. y, particularmente los circulos parecen poseer ah o waer 
unitario. y tienden a ppn e y a reaparecer in foto el doble 

veces cualquier otra figura, o 

bl Resulta pa que estos últimos acontecimientos se deban 
a la saturación de los fotorreceptores retinianos. Parece mucho más 
probable que las responsables sean unas unidades corticales como 
las estudiadas por Hubel y Wiesel. Sı esto ocurriese realmente, 
tendriamos aqui otro ejemplo en el cual una sensación sensorial 
resulta ser la traducción «interior» de un acontecimiento fisiológico. 


17.4 Las consecuencias éticas de la 
teoria de la identidad: 


¿«libre albedrío» o «predestinación»? 


«El sujeto del conocimiento, que aparece como individuo sólo a 
través de su identidad con el cuerpo, recibe este cuerpo de dos maneras 
completamente distintas. Lo recibe en percepción inteligente, como 
representación, como objeto dentro de los objetos. Pero también lo 
recibe de una manera bastante distinta, a saber, como lo que cada uno 
conoce y entiende por la palabra voluntad. Cada acto verdadero de 
la voluntad, también es en el mismo instante y de un modo inevitable 
un movimiento de su cuerpo, no puede actuar realmente sin darse 
cuenta al mismo tiempo de que se manifiesta como un movimiento del 
cuerpo, El acto de la voluntad y la acción del cuerpo no son dos estadios 
diferentes conocidos objetivamente, y conectados por una unión casual; 


no pertenecen a la relación de causa a efecto sino que son la misma 
cosa, aunque dada de modo completamente distinto ; primero directa- 
mente, y después en forma de p 


ercepción para el entendimiento. 
Schopenhauer: El Mundo como Voluntad y Representación 


Feigl, siguiendo a Schope h de la 
mente/cerebro de «nudo de “mundo Postrofa al problema 


subrayada en ] 
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surgir salidas de difícil solución en la parte motora. La agria 
cartesiana, no sólo introduce la lantasía de un fantástico o ser: 
vador en el cráneo, examinando los impulsos procedentes de los 
órganos sensoriales, igual que un capitán de navío podría estudiar 
encerrado en el cuarto de mapas, las indicaciones de la pantalla 
del radar, sino que también conjura la aparición de otra figura 
fantasma (¿0 acaso es la misma?) que inicia nuestros movimientos 
corporales. Estamos tan acostumbrados a seguir la cadena entre 
causa y efecto en el mundo físico —desde la bala asesina a la pistola, 
al cartucho, al mecanismo disparador, al gatillo, a la mano que 
aprieta el gatillo — que empezamos a imaginar alguien o algo en el 
interior o por detrás del cerebro que envía los impulsos por los nervios, 
hasta los músculos de la mano, por ejemplo, Y a pesar de esto, al 
reflexionar vemos la profunda absurdidad de esta idea, o de esta serie 
de ideas. La orden se para y empieza en el cerebro, no pasa por una 
serie infinita de fantasmas burocráticos. Tampoco hay algún «yo» 
fantasmático que ordene contraerse al músculo del dedo. Si sólo 
decimos o pensamos «i Muévete, músculo, muévete!» no ocurre 
nada, el dedo permanece quieto sobre el gatillo. En conexión con 
esto podríamos recordar la incisiva historia que relata la primera 
aparición de una locomotora en alguna remota estación campestre, 
El maestro de la localidad, tomando en serio sus deberes, explicó 
a los habitantes boquiabiertos cómo funcionaba la enorme máquina, 
Al final de su discurso, después de haber descrito la expansión del 
vapor, la acción de los pistones y la disposición de las válvulas, hizo 
una pausa para que le hiciesen preguntas. Sólo llegó una: ¿Pero 
entre todos estos tubos y calderas cabe el caballo? 

Nuestros actos, igual que nuestras «sensaciones primarias» pa- 
recen ser «lo que hemos experimentado», En los demás los podemos 
observar «externamente», ya sea mediante el análisis del comporta- 
miento, ya sea utilizando técnicas clectrofisiológicas. Además de 
esto, en nosotros mismos los podemos observar «internamente», 
Por supuesto, los términos «externa e internamente» tienen aquí 
un sentido metafórico. 

Es evidente que esta posición se parece mucho 
de la filosofía de Schopenhauer: «cada acto verdadero, genuino e 
Inmediato de la voluntad, es también al mismo tiempo y directa- 
mente un acto manifiesto del cuerpo» t8, 

Desde los tiempos de Schopenhauer la ciencia y la filosofia han 
avanzado. Así se puede objetar que algunos de los experimentos 


a la tesis central 


"* Schopenhauer, loc. cit., p. 101. 
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descritos en el Capítulo 11 nos e suis ea be 
luntad» del movimiento corporal. Po emos da 
el desafortunado anfibio, que queriendo avanza : z ber a 
bocado, iba hacia atrás, debido a ciertas Operaciones En Sus nervios 
3 zado (apartado 11.5). Sin embargo, po- 
motores, alejándose del bocado (api es POS 
demos sustituir el «acto del cuerpo» de Schopen auer p z i n- 
tecimiento fisico en el cerebro». Este A puede e 
varse, en principio, mediante el aparato electrofisio ógico apropia O. 

Veamos ahora algunas de las consecuencias de esta teoría de 
la identidad. Si nuestras voluntades son (meramente) el aspecto 
«interior» de ciertos acontecimientos fisicos en nuestros cerebros, 
se nos plantea al instante el problema del determinismo. Nos en- 
frentamos con otro dilema. La principal convinción de nuestra 
propia experiencia es que en lo que respecta a nuestras acciones 
somos libres. Pocos de los que no sean metafísicos no estarán de 
acuerdo con la opinión del Dr. Johnson: «Somos libres y no hay 
más que hablar»?*?. Por ejemplo yo estoy convencido de que puedo 
elegir libremente entre coger mi pluma o dejarla, entre acabar esta 
frase o no hacerlo. 

Pero la otra parte del dilema es igualmente convincente, El cerebro, 
como hemos intentado hacer ver a lo largo de todo este libro, es un 
fragmento de maquinaria físico-química. Su complejidad sin duda 
confunde la mente, pero en principio no difiere de cualquier otro 
sistema físico. Y los sistemas físicos cuya magnitud sea mayor que 
la de las partículas subatómicas pueden ser descritos, en principio 
por las leyes de la mecánica clásica?%, Y como se sabe, estas leyes 


1° Recogido por McIntyre, A. C. (1957), «Determinism», Mind, LXVI, p. 40. 

20 Se ha dicho que las relaciones de incertidumbre de Heisenberg, que se aplican 
en el mundo subatómico, podrian mediante un proceso de amplificación, dar una 
respuesta al determinismo. Sin embargo, aparte del error filosófico de confundir la 
impredictibilidad del resultado con la libertad de acción, no hay ninguna evidencia €n 


neurobiologia para apoyar estos argumentos. La teoría física del cerebro, resumida 
en este libro muestra que éste es una m 


una maquinaria firmemente gobernada 
que la unidad de acción más pequeña 
beradas en el espacio sinóptico, descarg 
quantum de sustancia transmisora. Pe 
otra sustancia neurotransmis 


el iseñado para 
también el apartado 12.2). 


Miento res 


El cerebro y la mente ir 
admiten una predicción rigurosa. L 
de esta postura se debe a Laplace: 
todas las fuerzas de la naturaleza y las posiciones de éstas en cual- 
quier momento dado, incluiría en una y misma fórmula los movimien- 
tos de los mayores cuerpos y los de los átomos más pequeños» ?! 
Una inteligencia tal, podría, dado el estado del universo en el tiempo 
tı, utilizando esa fórmula calcular su estado en cualquier momento 
futuro f}. Si esto fuese posible, aún teóri amente, ¿qué pasaría 
con nuestra intuición de libertad? | 

No es dificil ver la analogía entre este dile 
en el apartado 17.1. Su fuente, por supue 
tomía entre nosotros mismos y los demás 
contrar una solución, 

Lo primero que tenemos que hacer es ver de qué trata la discu- 
sión, No tiene nada que ver con el capricho, Se trata de la validez de 
las palabras «loable» o «censurable» cuando se las utiliza para juzgar 
el comportamiento humano, Se trata de la noción de responsabilidad. 
Está pues claro que no es una cuestión que podamos pasar por alto. 

Hemos insistido en que la discusión no trata del capricho, ya 
que esto es algo opuesto al comportamiento responsable. Sólo po- 
demos aplicar la palabra «responsable» a un comportamiento com- ` 
pletamente intencionado y deliberado, y sólo a éste podemos unir | 
la noción de loar o de censurar. Del comportamiento caprichoso, | 
si los resultados son malos siempre podremos decir: «Bueno, él o. 
ella, no tenía intención de hacerlo». Del mismo modo no estamos. 
acostumbrados, por lo menos en los tiempos modernos??, a suponer 
que el comportamiento de los animales es «loable» o «censurable»; 
ento más de una vez excusaremos las acciones de un neuró- 
ne od con la frase «No sabía lo que estaba haciendo, 
ente e evitarlo», Nos ocuparemos pues, del comportamiento «cons- 

€ Si mismo» (apartado 16.8) y «racional». 
de e bien, aquí nos encontramos con una paradoja dentro 
O dilema, ya que en una gran proporción, el comporta- 
Ponsable, es precisamente un comportamiento que se 


a formulación más conocida 
«Una inteligencia que conociese 


ma y aquel expuesto 
sto, es la misma: la dico- 
. Veamos si podemos en- 


Laplace: p hilosophi iliti ducido por F. W. 

Í cal Essay on Probabilities, 1840, tradu p 

Howanh F. L. Emory, en Source Book in Astronomy, editado por H. Shapley y H. E. 

22 po. McGraw Hill, Inc., 1929, p. 169. | 
Que los Interesante señalar que hasta hace relativamente poco, se pensaba en Europa 
Británi mmales eran seres moralmente responsables. Por ejemplo, la Enciclopedia | 
Pero Perdo enciona el caso de una burra condenada a muerte en Francia en 1750, 

na 


Posteriormente por las excelentes referencias sobre su carácter. \ 
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ñala R. E. Hobart: «Sólo del mejor de 
puede predecir. Como sena s sepnitoi de él”»23, Así pues a 


los hombres decimos que “estamo: . 
este nivel se concibe mal la oposición entre libre albedrío y determi- 
nismo. El hombre más «libre», la persona mas responsable moral- 


mente, es al mismo tiempo la más predecible. 
Sin embargo, a pesar de esto, parece quedar un problema a un 
nivel más profundo. Ya que si, pace Laplace, nuestros cerebros son 


como un mecanismo de relojería, completamente predecible, en- 


tonces ¿qué sentido tiene distinguir «el mejor de los hombres»? Lo 


único que pasa es que este hombre está hecho así, mientras que a 
su vecino débil e inestable, lo único que le pasa es que está hecho 
de otra manera. El primero no es «mejor» que el segundo, excepto 
en el sentido de que un reloj más exacto es mejor que otro que lo 
sea menos. A ninguno podemos alabar o censurar: en el sentido 
más estricto, ninguno es responsable de sus acciones. O sea que 
nuestra intuición fundamental sobre lo que somos sería una ilusión. 
Si este es el caso, algo tiene que sucederie a la llamada «dignidad» 
; humana. rd 

~ Parece haber una pequeña grieta en la cárcel de causa a efecto. 
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Ar 


tijo obvio de cómo el conocimiento del futuro podría 
acciones presentes. El que le digan a uno que m 

tendría como es de suponer un efecto considerable en sus activid d 
osteriores. Sı SUPléramos con todo detalle cómo íbamos a Ms d e 
y cuáles iban a ser las circunstancias que nos llevarían al fate des 
enlace, no NOS pondríamos nunca en camino hacia Teb apa 
es de suponer. Esta es la esencia del problema de la libertad de 
acción. Pero parece que nuestro autocerebroscopista ten es i e 
que un zombie, que dar todos los pasos tanto si quiero to ol 
no. ber vez mas sentimos como si nuestras mentes leen 
po un poco: tiene que haber un fallo en nuestro razona- 
El fallo es éste simplemente: en cuanto el autocerebroscopist 
sepa el estado futuro de su cerebro «,, esto afectará a su a do 
psíquico presente %,, y por el principio de la identidad al a 
presente de su cerebro p,. Después de todo, esto es la esencia de k 
teoría de la identidad. Por consiguiente, el estado presente de su 
cerebro Q}, se transforma en otro estado distinto o que nunca habría 
alcanzado si no hubiese podido conocer el estado P2. Y por ello 
> 


afectar nuestras 
atará a su padre, 


P2 s se alcanzará necesariamente. 
ms v otemos, sin embargo, que un observador que se guardase lo | 
para st mismo podría, de acuerdo con nuestra teoría meca- . 


Esta grieta se debe, por supuesto; a la dicotomía que hemos estado 
| 
| 
nicista del cerebro, predecir el estado (2, y por tanto yY,, si cono- | 


examinando. Observemos una vez más nuestro autocerebroscopista. 
Supongamos que su instrumento le dice todo lo que necesita para 
conocer el estado de su cerebro pp, en el momento t, presente. Según 
el principio de Laplace, podría entonces predecir el estado de su 
cerebro o, en el momento futuro t,. Ahora bien, según la teoría 
de la identidad que hemos estádo exponiendo, podemos escribir en 
general que p = Y (4 y y tienen el sentido que se les asignó en el 
apartado 17.3). Es decir que el estado psíquico y es el estado del 
cerebro p observado desde otro punto de vista. Por ello parece como 
sı nuestro autocerebroscopista pudiese calcular, teniendo las posibi- 
lidades para hacer el cómputo que existen actualmente, cuál sería 
el estado de su cerebro en cualquier momento futuro, y saber con 
antelación qué es lo que va a elegir. 
det Sn subago. parece haber un obstáculo en el razonamiento del 
msta. Mackay analiza su localización en la vigésima Pri 


de de er o, después de todo, lo que queremos expresar cuando | 

1000 s seguros de él» es que no nos robará el billete de | 

cias que dejamos en el cuarto con él. | 
pd además, que la posesión de este conocimiento, no 
tampoco el es cciones de un neurótico obsesivo (apartado 16.8), ni 
neurótico EE pi instintivo de los animales. Ya que el 
gencia par P > cuanto es neurótico, no tendría en cuenta su inteli- 
miento no S ganizar su comportamiento subsiguiente. El conoci- 
lado de «y iriaría su estado mental y. Es como si estuviese «al 
los reo como un mero espectador de sus acciones, y 
ctadores, como hemos dicho, pueden predecir. Ya que si 


cono : 3 e : 
4, Miento de la tragedia vaticinada no cambia el y; del prota- 


AAA AAA PART Pr 


io a Memorial Lecture: Freedom of action in a Mechanis- onista, según o 
niverse””*. La esencia del análisis consiste en plantear el ace!- Y por ello "Mestta hipótesis, tampoco tiene efecto sobre py 
Clana. P2 podría predecirse aplicando la fórmula lapla- 
23 Hobart, R. E a Así , 
. (1934), «Free-will as involving determinism and inconceivable SUgirie Pues Podríamos concluir este apartado, y con ello este libro, 


without it», Mind, N. S., 43, 1-27 


24 
Mackay, D. AT i 
University dl e Freedom of Action in a Mechanistic Universe, Cambridge 


nd . p ra, be 

| de un Ani que la libertad de acción y, por consiguiente, la posibilidad 
| la Concien aso moral, ha entrado en el mundo con la evolución de 
cla de uno mismo. Cuál pueda ser esta moralidad, sl existe 
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afirmativo saber si es Dios, el hombre 
dejarse para los teólogos y los filósofos. 
establecer aquí es que la teoría fisica 
libro, no elimina la posibilidad de la 
bre la cual están construidos todos 


un summun bonum, y en caso 

o la sociedad humana, puede 

Lo único que hemos intentado 

del cerebro, esbozada en este 

libertad humana: posibilidad so 
los sistemas éticos. 


Apéndice 
EVALUACION DE LA 
ECUACIÓN DE NERNST 


Recordaremos que la ecuación puede escribirse bajo la forma si- 


guiente: 


e a 
'1= zp" Fe 


en la cual: V, = el gradiente eléctrico a través de la membrana, 


debido a la distribución del ion Z. 


I = el ion considerado. 
R = 8,31 julios/mol/grado absoluto. 
T = 291%A (18°C). 
Z = valencia del ion / 
F = 96.500 culombios/mol (un Faraday). 
In = 2,303 logio x. 
Así para un anión monovalente en el cual Z= =l, 
- 8,31 x 291 x 2,303 [7] 
o lo 7.10 i 
V; ZT x 96.500 810 (A, voltios 
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esto es: 


Así, utilizando u A da pueden calcular Ven Ve Y Vis 
e , d 


centraciones 


Va 


Vna 


ll 


mmm O ' i S 


El cerebro 


V, = —0,058 10810 [o voltios 


(11, 


n en la página 107 para las con- 


540 
— 0,058 logio 40 


~—0,058 l0g10 (13,5) 
— 0,058 (1 + 0,1303) 
— 0,064 voltios 

—64 mV. 


10 
+ 0,058 logio 400 


+0,058 log¡o (0,025) 
+ 0,058 (-2 + 0,3979) 
—93 mV. 


460 
+ 0,058 logio 50 


+ 0,058 logio (9,2) 
+0,058 (0 + 0,9638) 
+56 mV. 


El lector comprenderá mejor la biofísica de la membrana sl 
inserta distintos valores de C17, K* y Na* en la ecuación y descubre 
cómo se afecta el potencial de membrana. Nótese que la ecuación 


sólo considera un ion a la vez, y sólo es válida cuando el ion puede 
difundir libremente (ver Capítulo 2). 


GLOSARIO 


1. Unidades 


A 
Culombio 


y símbolos 


Unidad Amstrong, esto es 1078 cm. 

La corriente eléctrica se mide convencionalmente en am- 
perios. La cantidad de electricidad que pasa por un con- 
ductor, recorrido por una corriente de un amperio du- 
rante un segundo se define como culombio. 

Delta, un símbolo que señala la diferencia entre dos 
cantidades. 

La unidad de fuerza c.g.s. Una fuerza de una dina aplicada 
a una masa de un gramo produce una aceleración de un 
centímetro por segundo cada segundo. 

La unidad c.g.s. de trabajo o energía. Se realiza un trabajo 
de un ergio cuando una fuerza de una dina se aplica 
durante un centímetro. 

Log. o logaritmo natural. 

Peso molecular de una substancia en gramos. Por ejemplo 
el peso molecular del CINa es de 58,44. Por ello, 58,44 g 
son un mol de esta molécula. 

Si se disuelve un mol de cualquier sustancia en un litro 
de disolvente adecuado, se dice que la solución resultante 
es molar respecto al soluto. 

milimolar —una solución mil veces menos concentrada 
que una solución molar. 

milisegundo —una milésima parte de segundo. 
milivoltio —una milésima parte de voltio. 

micra, o sea 107* cm. 
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pł = potencial químico de la sustancia JA: en la Eg a e Eferente: Un nervio (o vaso) que parte de un centro. Los nervios eferentes 
ni = potencial electroquimico de la sustancia I en la fase g. llevan los impulsos desde el S.N.C. hacia los órganos efectores. Los nervios + 
l eferentes se llaman también nervios motores. 
Epilepsia: Enfermedad producida por alteraciones repentinas y transitorias 
2. Términos | mos la actividad secc lo suelen estar ra de ciertos e 
o eon ai siquicos O neuromusculares y que se acompaña de alteraciones de con- 
= Afasia: Defecto en el habla debido a lesión cerebral. Se distinguen varios tipos E la yq p 


s está alterada la capacidad para formular y/o utilizar | , , l o. 
odos está alterada la capacidad p y/ | Epistemología: Rama de la filosofía que estudia la naturaleza del conocimiento 


PIE ional; sensación subjetiva | y cómo se obtiene. 
Afecto: Disposición mental; «tono» emocional, ió cacas e | Epitelio: Una lámina de células muy coherentes, con muy poca o ninguna 
Aferente: Nervio (o vaso) que se dirige hacia un centro. : sustancia intercelular. El tejido epitelial recubre las cavidades del cuerpo, 


de afasia, En t 


conducen impulsos desde las partes periféricas del ee haci el SNC, | así como su superficie. 

Los nervios aferentes se llaman tamon. Hervias Sensorial, \ Esclerosis múltiple: Un estado producido por la desmielinización al azar y la 
Amnesia: Pérdida de memoria. ' w destrucción de los axones en cualquier parte del S.N.C. Los síntomas de 
Anión: Un ion con carga negativa, como por ejemplo el ion cloro CI”, El de la enfermedad depende de las partes del S.N.C, que se afecten, 


a R stos ¡ones ción se dirigen al electrodo A. - , 
término viene del hecho de que estos iones en solu ~ Espasticidad: Estado de tono muscular aumentado, que se acompaña de reflejos 


positivo (ánodo). no , . . | espasmódicos (a veces del llamado «reflejo de la navaja»). Se cree que esta 
a E O AR ali . Esta incapacidad | qn ; . 

Apraxia. capear ~ BAR areni ra condición se debe a enfermedad de la motoneurona superior, cuya influencia 

no se debe a paralisis, detecto sensona A controladora se pierde. 
Atrofia: Disminución del En de enciende ele i ebra hoto | Esquizofrenia: Una situación que se caracteriza, en general, por delusión, 
Berz (células): Grandes células piramidales localizadas e i i | alucinaciones y una pérdida de contacto con el mundo real. 

de los mamiferos. Sus diámetros varían entre llu y 201. ix 109 Filum: Una subdivisión principal del reino animal. Un filum está formado por 
Billón: En este libro, billón se define como mil millones, o sea 1 x 10". todos los animales que comparten un diseño básico anatómico común. 





Cámbrico: Periodo geológico que se extiende desde 600 millones a. C. hasta Asi, el filum de los cordados contiene formas tan diversas como la lamprea 
500 millones a. C. o. ' , 4 y el hombre; el filum de los moluscos, formas tan diversas como la y 
Catabolismo: Ruptura de moléculas orgánicas complejas en unidades más lapa y el pulpo. | 
simples. | | Ganglio: Concentración o masa de pericariones. Los ganglios aparecen en | 


. Aaa A . Sè r+ . . i 
Catión: Un ion con carga positiva como por ejemplo el ion potasio K*. El | el S.N.C. de los invertebrados, y justo al lado del S.N.C. de los vertebrados. y 

término viene de que estos iones en solución se dirigen al electrodo ne- | Por ejemplo, el ganglio de la raíz dorsal (o posterior) de un nervio espinal | 
gativo (cátodo). contiene los pericariones de las neuronas sensoriales que penetran en la 


Cefalópodos: Grupo de mariscos marinos, tales como pulpos, calamares, médula espinal; los ganglios simpáticos contienen los pericariones de las 
sepias y nautilos. Estos moluscos poseen una cabeza bien diferenciada motoneuronas terminales del sistema simpático. i 
con ojos bien desarrollados. Rodeando a la cabeza están los brazos 0 Gestalt ; Forma, patrón, organización. todo V .diccona ef | 
tentáculos: de aquí el nombre del grupo. l Ipsilateral: El y mismo lado. Por ejemplo, algunas fibras del nervio óptico de la i 
Cilios: Estructuras diminutas, en general, móviles que se parecen a cabellos, | retina Izquierda vàn al hemisferio cerebral izquierdo. 
y salen de la superficie de ciertas células. Mesozoico: Era geológica que se extiende desde 225 hasta 135 millones antes 
Circunvolución: Eminencia situada entre dos surcos, en la superficie de la | de Cc. , , | 
corteza cerebral. l Metabolismo: Procesos quimicos que se dan en un organismo vivo. 
Contralateral: Del lado opuesto. Por ejemplo, algunas fibras del nervio Óptico | Monómero ver Polimero. | 
de la retina izquierda, van al hemisferio cerebral derecho. f Motoneuror a a Neurona eferente, : | 
Coronaria (sección): La sutura coronaria separa el hueso frontal de los parie- | Nervio craneal: En los mamíferos existen doce pares de nervios craneales, Se | 
h ; ; ? a | s . . > a . , 
tales, situados por detrás en el cráneo. Por ello, una sección coronari | OS cerebro e inervan estructuras, tales como el ojo, los músculos 
pasa por un plano izquierda-derecha a través del cuerpo y del cerebro. | AS ; . ; 
d.a.n.: Diferencia apenas notable. Es un término utilizado en psicofisica pae | Ner poa Pa ¿ De cada segmento de la mirer salen un z p LA espinales. 
«y ñ A , > ] i 0 i i f UL), 
señalar el cambio apreciable más pequeño en la intensidad de un estimu ada nervio sale de la médula formando dos raíces (Fig. 6.2). La raíz dorsal 


sensorial. O posterior lleva fibras sensoriales; la raíz ventral o anterior lleva fibras 


Dorsal: Perteneciente a la espalda de un animal. 
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están situados fuera 


€ ` ae es 

rotoras. Los pericariones de las neuronas an 
de la médula, en los ganglios dorsales o posteriores. 

Neurona sensorial: ver Neurona aferente. ia PE 

Neurosis: Existen varios tipos de neurosis. de 

í . 4 ( s 

“fictos i i solver. | 
o olaa en L significa grupos de células nerviosas 


i i ia cerebra 
rcleo: En la terminolog cd 
^ "biei delimitado, rodeado por masas de sustancia blanca 


i ppe Š 

Nudibranquio: Grupo de moluscos gastrópodos, que, como indica su nombre, 
pierden la concha en la edad adulta. i 

Ordóvico: Periodo geológico que se extiende 


antes de C. l 
Plexo nervioso: Red reticulada 0: 
ocasionalmente contacto sinaptic 


desde 500 hasta 440 millones 


lada de prolongaciones neuronales, que hacen 
o entre sí. La naturaleza de este extraño 
laberinto no fue comprendido hasta el advenimiento del microscopio elec- 
€ 


trónico. La microscopia electrónica muestra que hay muy poco espacio 
Los cambios subsecuentes en nuestra comprensión 


1 lular en el cerebro. se 
Se E aan del tejido nervioso pueden adivinarse comparando la 
Lámina II (a) con la Lámina XVI (b). 


Polimero: Molécula formada por una cadena de subunida 
de la cadena, o sea, las subunidades se llaman monómeros. 

Póngido: Los póngidos es el nombre de la familia a la cual pertenecen los 

grandes monos —gorila, chimpancé, orangután, gibón. 

Propioceptor: Organo sensorial que responde a estimulos inte 

——¿ Ta tracción o a la presión en los tejidos conectivos, mú 
ciones. mL. 

Ouiasma: Dos líneas cruzadas en forma de letra «X». Así, el quiasma Optico 
es el sitio en donde se cruzan las fibras de los nervios ópticos. 

Receptivo: Una disposición para responder a ciertos estímulos específicos. El 
organismo parece estar afinado para percibir un aspecto particular de su 
medio ambiente. 

Sección sagital: La sutura sagital separa los huesos parietales izquierdo y de- 
recho del cráneo. Así, una sección sagital es aquélla que pasa por el plano 
anteroposterior del cerebro y del cuerpo. 

Simbionte: Dos organismos que viven juntos y que obtienen de ello mutuas 
ventajas, se llaman simbiontes. 

Sincitio: Un tejido, en el que a pesar de haber muchos núcleos, no existe Una 
clara subdivisión en células. 

Sistema lineal lateral: Sistema de órganos sensoriales desarrollado en los 
vertebrados acuáticos (peces y anfibios) que es sensible a los cambios C* 
presión, en especial a las vibraciones del agua. El sistema está formā sl 
pe PEE oi A poros y de canales dispuestos en línea, siguiendo 

Sistema nervioso ln y a a rompido; en la cabeza, 'féri yl 

tónomo. Es la parte del sistema nervioso periférico 4 
E las A Pacts atomicas del organismo. Ejemplos de pse 
$ mer a movimientos del tracto digestivo, el latido cardia 50 

udor por las glándulas sudoríporas, El sistema nerviO 


des. Los eslabones 


rnos, por ejemplo, 
sculos o articula- 


Glosario áis 


autónomo se divide en dos partes principales: el sistema simpático y el 


sistema parasimpático. La mayoría de los órganos inervados por el sistema 
nervioso autónomo reciben fibras de ambos sistemas. En general, las dos 
divisiones ejercen influencias antagonistas sobre el órgano inervado. Así, 
mientras el nervio simpático del corazón acelera su latido, el nervio 
parasimpático lo lentifica. La consecuencia de esta «doble inervación» 
es que la víscera se mantiene en estado de «equilibrio dinámico» entre las 
dos tendencias opuestas. 

Sistema nervioso central: (S.N.C.): Masa de tejido nervioso que coordina el 
comportamiento de un animal. En los vertebrados está formado por el 
encéfalo y la médula espinal, mientras que en los invertebrados está formado 
por cordones sólidos de tejido nervioso asociado, en general, con masas 
mayores llamadas ganglios. 

Sistema nervioso parasimpático: ver Sistema nervioso autónomo. 

Sistema nervioso periférico: Los nervios que conectan el S.N.C. con el resto del 
cuerpo. 

Sistema nervioso simpático: ver Sistema nervioso autónomo. 

Solvente no polar: Un solvente no polar es aquel en el cual las moléculas 
constituyentes no llevan carga electrostática. Es decir, que no están eléctri- 
camente polarizadas, al contrario que el agua. Ejemplos de solventes no 
polares son el benceno, el aceite de oliva, etc. 

Tono: Estado de ligera y continua contracción de un músculo, dependiente 
de la integridad de éste y de la integridad de sus conexiones nerviosas. 
Transducción sensorial: El «transformar» una forma de energía en otra. Las 
células sensoriales, por ejemplo, son capaces de «transducir» un flujo de 
energia ambiental en energía de potenciales de acción, en las neuronas 

sensoriales. 

Tronco nervioso: Un nervio craneal o espinal, tal como se ve al disecarlo, está 
formado por muchos miles de fibras nerviosas paralelas. Por ello, se suele 
decir que esta estructura es un tronco nervioso. En la Lámina XII (b) se 
muestra una sección transversal de un tronco nervioso. 

Ventral: Perteneciente a la superficie inferior del cuerpo. La superficie ventral 
de un cuadrúpedo mira hacia tierra. En un bípedo que se mantenga de pie, 
como el hombre, la superficie ventral original mira hacia adelante, y, por 
ello, se llama superficie anterior. 

Ventrículo: Cavidad. El cerebro de los mamíferos posee cuatro de estas cavi- 
dades; los dos ventrículos laterales, en los hemisferios cerebrales; y, un 
tercero y cuarto ventrículo, en el tallo encefálico. Todos los ventrículos 
cerebrales comunican entre sí y con el canal central de la médula. En vida, 
estas cavidades están rellenas con el líquido cefalorraquídeo. La mayor parte 
de este fluido acuoso es segregado por las paredes de los ventrículos laterales. 
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SUGERENCIAS PARA 
LECTURAS MAS 
AVANZADAS 


El número de publicaciones en el terreno de la ciencia cerebral es inmenso. 
Cualquier selección tan breve, está forzosamente influenciada por preferencias 
personales y por el azar. Los libros indicados son una simple selección de los 
que he leido y que he encontrado interesantes. 

Se ha intentado incluir libros situados a diferentes niveles. Estos niveles 
están indicados por un sistema de asteriscos. Un solo asterisco indica que el 
libro puede ser leído con provecho por el lector corriente que esté interesado. 
Dos asteriscos significan que el libro está más indicado a los estudiantes sub- 
graduados, mientras que tres asteriscos señalan los libros escritos para estu- 
diantes más avanzados. Es evidente que esta división tripartita no puede ser 
completamente rigurosa. Varios de los libros señalados están entre dos cate- 
gorías. 

Prácticamente todos los libros incluyen más referencias. Así, el lector 


U podrá entrar en el gran terreno de la literatura perteneciente 4 
cerebro. 


General 


» y Whalen, R. E., editores (1966): 
ompany, San Francisco. Este li S 
del Scientific American. Está, pi 
eria, a un nivel bastante popular. L 
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Sugerencias para lecturas más avanzadas 417 


*Patterson, S., editor (1969): The Brain, BBC Publications, London, 
Una colección de conferencias radiofónicas del programa de BBC 3, P 
cionan unos resúmenes excelentes sobre muc 
miento del cerebro, 

"Gardner, E, (1963): Fundamentals of Neurology, W. B. Saunde 
Philadelphia y London, 

Una excelente y muy bien escrita introducción al tema. 

**Schadé, J. P., y Ford, D. H. (1965): Basic Neurology, Elscvie 
Company, Amsterdam, New York £ London. 

Otra introducción de primera clase. Algo más avanzada que Fundamentals 
of Neurology. 

**Evans, C. R., y Robertson, A. D, J., editores (1966): Brain Ph 
Psychology, Butterworth £ Co. (Publishers) Ltd., London. 
Este libro está formado por una colección de las publicaciones más ele- 
mentales en el campo de la ciencia cerebral. 

'***Quarton, G. C., Melnechuk, T., y Schmitt, F. O., editores (1967): The Neu- 
rosciences: a study programme, The Rockefeller University Press, New 
York. 

Este voluminoso libro contiene una «serie integrada de estudios de campos 
seleccionado, cuya importancia es obvia o demostrable para comprender 
la función cerebral. No es para principiantes. 

***Field, J., Magoun, H. W., y Hall, V. E., editores (1960): Hand-book of Phy- 
siology, Apartado 1: Neurophysiology: Vols. 1, 2 y 3. American Physio- 
logical Society, Washinton. Un resumen completo de la neurofisiología, 
tal como existía a principios de los años 60, No recomendable a principiantes. 


ropor- 
hos aspectos del funciona- 


rs Company, 


r Publishing 


ysiolog y and 


Capítulo 1 Flujos a través de membranas 
**Spanmner, D. C. (1964): Introduction to Thermodynamics, Academic Press, 
Inc., New York y London. 


Capítulo 2 lones y potenciales bioeléctricos 
**Katz, B. (1966): Nerve, muscle, and synapse, McGraw-Hill Book Company, 
New York. Capítulo 4. 


Capítulo 3 Proteínas, ácidos nucleicos y biomembranas 
Haynes, R. H. y P. C. Havawalt, editores (1968): The Molecular Basis of 
Life (tomado de Scientific American), W. H. Freeman & Company, San 
rancisco. 
ge J. B. (1965): Molecular Biology of the Gene, W. A. Benjamin, 
c., New Yor , 
' Haggis, G. El o A. R.; Roberts, K. B., y Walker, P. B. M. 
(1964): Introduction to Molecular Biology, Longmans, Green and Co“ Ltd., 


ondon. 
Capi , f 
'Pitulo 4 Células del sistema nervioso 


Hurry, S, (1965): The Microstructure of the Cell, John Murray (Publishers) 
» London. 


El Cerebro, 27 


Digitolizado com CamScanner 





El cerebro 





418 


**Sholl, D. A. (1956): The Organisation of the Cerebral Cortex, Methuen 8 
Company Ltd., London. 

***Ramón y Cajal, S. (1909-1911) i 
et des vertébrés, A. Maloine, Panis. 


- Histologie du système nerveux de l'homme 


i j lso nervioso ar i 
Lo Š Tei: «How cells communicate», Scientific American, 205, 3, 


da (1966): Nerve, muscle, and synapse, McGraw-Hill Book Company, 
New York. 
+**Hodekin, A. L. (1964): The Conduction of the Nerve Impulse, Liverpool 
University Press. Liverpool. 
Capitulo 6 La sinapsis 
“Eccles, J. C. (1965): «The synapse», Scientific American, 212, 1, 56-66. 
*Gray, E. G. (1967): «The synapse», Science Journal, 3, 5, 66-72. 
**Katz, B. (1966): Nerve, muscle and synapse, McGraw-Hill Book Company, 
New York. $ 
***Eccles, J. C. (1964): The Physiology of Synapses, Springer-Verlag OHG, 
Berlin. 


Capitulo 7 La recepción sensorial 


*Lowenstein, O. E. (1966): The Senses, Penguin Books Ltd., Harmondsworth. 


“Adrian, E. D. (1947): The Physical Background of Perception, Clarendon 
Press, Oxford. 
**Case, J. (1966): Sensory Mechanisms, Current Concepts in Biology series, 
Macmillan Company, New York. 
***Davies, H. (1961): «Some principles of sensory receptor action», Physiol. 
Rev., 41, 391-416. 
***Cold Spring Harbor Symposia on Quantitative Biology (1965), Vol. XXX: 


Sensory Rece tors. Cold Spring Harbor Laboratory of Quantitative Bio- 
logy, New York. 


Capítulo 8 Sistemas de células receptoras 


“von Bekesy, G. ( 1957): «The Ear», Scientific American, 197, 2, 66-79. 
Miller, W. H.; Ratliff, F., y Hartline, H. K. (1961): «How cells receive 
a a a rife American, 205, 3, 233-238. 
ettvin, J. -; Maturana, H. R.: McCul j : 
Whai O ain cCulloch, W. S., y Pitts, W, H. (1959): 
ogy, editado por C. R. Ey 
(Publishers) Ltd., London, 1966. 7 dde 


Capitulo 9 


*Kennedy, D. (1967): i 
216, 5, al A (1967): «Small systems of nerve cells», Scientific American, 


**Wiersma, C. A. G. edi l 
significance for bd Aa (1967): Invertebrate 
Press, Chicago. 


«Cristales» de la actividad neural 


C Nervous Systems: their 
malian neurophysiology, Universidad de Chicago 


- Cap 
* 


I ( 
u 


** Roberts, T. D. M. (1966): Basic Ideas in Neurophysiology, Butterworth & Co. 
(Publishers) Ltd., London. 
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El conocimiento humano se halla en vísperas de repetir la hazaña 
copernicana pero esta vez en un dominio todavía más crucial: EL 

"CEREBRO. Los grandes progresos  interdisciplinarios logrados 
“recientemente en la investigación de las ecuaciones físico-químicas 
subyacentes a los fenómenos vitales permiten, por vez primera, vis. 
lumbrar las respuestas a las grandes interrogantes — ¿qué es la memo- 
ria?, ¿cómo aprendemos?, ¿qué son los sentimientos?, den qué se 
diferencia la conducta humana del comportamiento animal? 
¿qué es es la conciencia?, ¿son verdaderas las percepciones?— plantea- 
das durante siglos por la reflexión filosófica. El presente libro deC. U.M, 
SMITH —consecuencia y prolongación del volumen anterior dedica- 
do a la «Biología Molecular» (A. U. 7) — es una exposición ordenada 
y sistemática de nuestras actuales certidumbres sobre el tema. Tras 
examinar las bases biofísicas de la estructura cerebral —el flujo de 
soluciones electrolíticas a través de las membranas, los mecanismos 
de transmisión del impulso nervioso de una neurona a otra, etc.— la 
obra expone, con la ayuda de enfoques evolucionistas, cómo funcio- 
nan los componentes del cerebro para elaborar la información senso- 
rial y coordinar la conducta. Los capítulos dedicados a la percepción, 
la memoria y la conciencia tratan de señalar las correspondencias 
neurofisiológicas —en ocasiones localizadas en determinadas regiones 
de la corteza— de los actos mentales. «No hay fantasmas en la ma- 
quinaria central —concluye el autor—, no hay motores inmóvi'es: 
todo es una cuestión de física y de química.» 
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